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Riassunto analitico 
Solidago litoralis Savi (Asteraceae) è un endemismo costiero della Toscana settentrionale. 
Nonostante sia sempre stata riconosciuta come un’entità a sé stante, autori diversi l’hanno 
classificata al rango di specie o come sottospecie o varietà dell’Eurasiatica Solidago 
virgaurea L. Sebbene vi siano evidenze ecologiche a sostegno del suo rango specifico, la 
letteratura conta ben pochi studi di tassonomia sperimentale che confrontino S. litoralis e S. 
virgaurea in modo oggettivo. 
Lo scopo di questa tesi è di comparare le due entità sotto diversi punti di vista: ecologico 
(studio dei caratteri funzionali e della germinazione), filogenetico (tramite uso di due 
marcatori molecolari plastidiali) e citogenetico (analisi dei cariotipi, localizzazione dei loci 
di rDNA e stima della quantità di DNA). 
Da questo studio è emerso come, dal punto di vista citogenetico e molecolare, non 
sussistano differenze rilevanti tali da giustificare il rango specifico. Viene comunque 
confermata una certa distanza dal punto di vista ecologico, anche se S. virgaurea sembra 
potenzialmente capace di assumere strategie ecologiche simili a quelle di S. litoralis. 
Quest’ultima viene infine identificata come un’entità in apparente via di speciazione, anche 
se studi che indaghino la reale compatibilità genetica tra i due taxa saranno necessari per 




Solidago litoralis Savi (Asteraceae) is endemic to northern coasts of Tuscany. Although it 
has always been recognized as somehow distinct, different authors have classified it either 
as at species rank or as a subspecies or a variety of the Eurasiatic Solidago virgaurea L. 
Even though there is ecological evidence for its specific rank, few studies of experimental 
taxonomy comparing S. litoralis and S. virgaurea have been published. 
Aim of this thesis is to compare the two units from different points of view: ecological (by 
comparing functional characters and germination), phylogenetic (using two plastidial 
molecular markers) and cytogenetic (karyotype analysis, localization of rDNA loci and 
genome size estimation). 
From a cytogenetic and molecular point of view, this study didn’t find any difference 
supporting the specific rank of S. litoralis. However, a difference in ecological responses to 
habitats is confirmed, even though S. virgaurea seems potentially capable of assuming 
ecological strategies similar to those of S. litoralis. This latter is identified as apparently 
being at the initial steps of a speciation event, albeit studies on the actual genetic 
compatibility among the two taxa will be necessary to provide a definitive answer.
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1.1 Inquadramento sistematico 
Solidago L. è un genere di piante erbacee perenni appartenenti alla famiglia Asteraceae 
Martynov, sottofamiglia Asteroideae (Cass.) Lindley, tribù Astereae Cass, sottotribù 
Solidagininae O.Hoffm. Le relazioni all’interno della sottotribù, e dunque tra Solidago e i 
generi affini, non sono ancora state del tutto risolte, ma dati molecolari (Roberts & 
Urbatsch, 2003; Beck et al., 2004; Brouillet et al., 2009) mettono in evidenza come le 
Solidagininae sensu Nesom & Robinson (2007) sarebbero polifiletiche e formate da due 
gruppi monofiletici: un gruppo più ricco, contenente il genere tipo della sottotribù, e uno 
denominato “Gutierrezia lineage”, già riconosciuto da Nesom & Robinson (2007) come 
avente caratteristiche morfologiche peculiari rispetto al resto della sottotribù. 
 
1.1.1 Solidago L. 
Solidago L. è un genere molto ricco di specie, distribuito lungo tutto il regno Olartico, 
anche se poche specie sono state descritte anche per le regioni temperate del Sud America. 
Più in particolare, secondo Nesom (2000), il genere comprenderebbe circa un’ottantina di 
specie nordamericane (circa 70 in Canada e USA e 8 in Messico), 10-20 eurasiatiche e una 
sudamericana, ma, poiché si tratta di un genere molto ampio e studiato, questi numeri 
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possono variare in base agli autori. Semple (2014), per esempio, identifica un centinaio di 
specie solamente per il Nord America, 8-9 per il Messico e 10-12 in totale per Europa, Asia 
e Sud America. 
Tutte le specie appartenenti al genere hanno numero cromosomico di base x = 9, condizione 
conservata all’interno delle Astereae e delle Asteraceae in particolare (Semple & Watanabe, 
2009), e sono noti i livelli di ploidia 2x, 3x, 4x, 5x, 6x, 8x, 10x, 12x e 14x (Semple, 2014). I 
cromosomi sono generalmente di dimensioni simili all’interno dello stesso cariotipo e 
submetacentrici, condizioni spesso interpretate come primitive (Kapoor, 1977; Nesom, 
1994a). 
Ad oggi, non esiste una filogenesi risolutiva delle relazioni con gli altri generi di 
Solidagininae e ulteriori studi sono necessari (Beck et al., 2004). Lo stesso vale per la 
classificazione intragenerica, che ha subito vari rimaneggiamenti nel tempo, ma che si limita 
ad essere una sorta di lista di complessi di specie non legati tra di loro da evidenti relazioni 
filogenetiche. Per semplicità, viene di seguito riportata la classificazione di Semple & Cook 
(2006): 
• Solidago sect. Solidago 
o Solidago subsect. Solidago 
o Solidago subsect. Multiradiatae Semple 
o Solidago subsect. Humiles (Rydb.) Semple 
o Solidago subsect. Thyrsiflorae (A.Gray) A.Gray 
o Solidago subsect. Squarrosae A.Gray 
o Solidago subsect. Glomeruliflorae (Torr. & A.Gray) A.Gray 
o Solidago subsect. Argutae (Mack.) G.L.Nesom 
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§ Solidago ser. Argutae (Mack.) G.L.Nesom 
§ Solidago ser. Auriculatae Semple 
§ Solidago ser. Brachychaetae (Torr. & A.Gray) G.L.Nesom 
o Solidago subsect. Junceae (Rydb.) G.L.Nesom 
o Solidago subsect. Maritimae (Torr. & A.Gray) G.L.Nesom 
o Solidago subsect. Venosae (G.Don) G.L.Nesom 
§ Solidago ser. Venosae 
§ Solidago ser. Odorae (Mack.) Semple 
§ Solidago ser. Drummondiani Semple 
o Solidago subsect. Triplinervae (Torr. & A.Gray) G.L.Nesom 
o Solidago subsect. Nemorales (Mack.) G.L.Nesom 
• Solidago sect. Ptarmocoidei (House) Semple & Gandhi 
Secondo Nesom (1994a), le specie più primitive di Solidago (Solidago sect. Solidago sensu 
Nesom, 1993, comprendenti in linea di massima le sottosezioni Solidago, Multiradiatae e 
Thyrsiflorae sensu Semple & Cook, 2006) sarebbero divise tra il Nord America orientale e 
l’Asia sud-orientale, cosa che lo porta a ipotizzare un’origine eocenica del gruppo, non 
sempre confermata da studi palinologici (cfr. Funk et al., 2009 e riferimenti bibliografici). 
Secondo la classificazione di Semple & Cook (2006), Solidago sect. Solidago sarebbe 
composta di sole specie eurasiatiche, ma la specie americana più vicina a S. virgaurea 
sarebbe comunque S. multiradiata Ait., compresa all’interno della sezione Solidago sensu 
Nesom (1993) e nativa di ambienti a tundra o simil-tundra, distribuita lungo tutto il Nord 
America artico e raggiungente anche la Siberia (Semple, 2014). 
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1.1.2 Solidago virgaurea complex 
Solidago ser. Solidago unisce tutte le entità eurasiatiche appartenenti al genere. 
Tradizionalmente, l’intera serie veniva identificata come Solidago virgaurea L., il 
generitipo (Jarvis et al., 1993), distribuita lungo tutto il Paleartico, dall’Europa al Giappone, 
dall’Artico al Nord Africa alle zone montuose dell’Asia meridionale centrale (Nesom, 
1993). Recentemente, tuttavia, la tendenza è quella di separare le entità europee e dell’Asia 
centrale meridionale da quelle orientali e siberiane. In “Flora of China” (Chen & Semple, 
2011), in particolare sono riconosciute S. dahurica (Kitag.) Kitag. ex Juz., distribuita lungo 
tutta l’Asia centrale e orientale e presente anche sulla catena himalayana, S. decurrens 
Lour., distribuita nella Cina orientale e sud-orientale, in Corea, Giappone e Taiwan e S. 
pacifica Juz., distribuita in Asia nord-orientale. “Flora of Japan Database Project” 
(http://foj.c.u-tokyo.ac.jp/gbif/) segnala anche S. yokusaiana Makino e S. minutissima 
(Makino) Kitamura, presente solo sulle cime più alte dell’isola di Yakushima (Giappone), e 
Semple (2013) aggiunge S. nipponica Semple. Un’analisi morfometrica multivariata 
condotta da Semple et al. (non pubblicata, ma riportata da Semple, 2014) confermerebbe la 
separazione tra i campioni europei di S. virgaurea e quelli asiatici. 
Per quanto riguarda le entità europee, la situazione è caotica. Molti autori (es. Turesson, 
1925, 1930, 1931; Juzepczuk, 1959; Nesom, 1993a; Kiełtyk & Mirek, 2014), descrivono S. 
virgaurea come una specie altamente polimorfa, specialmente per quanto riguarda forma e 
dimensioni delle foglie, grado di complessità dell’infiorescenza, numero e dimensioni dei 
capolini. 
Juzepczuk (1959), per la flora dell’ex URSS, riconosce, oltre a S. dahurica e S. pacifica, 
ben altre 13 specie distinte: S. compacta Turcz., S. turfosa Woronow ex Grossh., S. jailarum 
Juz., S. taurica Juz., S. armena Grossh., S. lapponica With., S. alpestris Waldst. & Kit. ex 
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Willd., S. caucasica Kem.-Nath., S. gebleri Juz., S. kuhistanica Popov, S. curilensis Juz., S. 
spiraeifolia Juz. e S. cuprea Juz. Le stesse specie, ad eccezione di S. compacta e S. 
lapponica, sono riconosciute da Slavík (2004, riportato da Kiełtyk & Mirek, 2014), il quale 
riconosce inoltre sei sottospecie di S. virgaurea, comprese le entità asiatiche ad esclusione 
di quelle giapponesi: S. virgaurea subsp. virgaurea, subsp. dahurica (Kitag.) Kitag., subsp. 
lapponica (With.) Tzvelev, subsp. leiocarpa (Benth.) Hultén, subsp. litoralis (Savi) Burnat 
e subsp. minuta (L.) Arcang. Ulteriori due taxa sono forniti da McNeill (1976), S. 
macrorrhiza Lange e S. virgaurea subsp. centiflora Velen., il quale, però, riconosce solo 
due specie diverse da S. virgaurea (S. macrorrhiza e S. litoralis Savi) e considera S. 
jailarum, S. lapponica e S. alpestris sinonimi di S. virgaurea subsp. minuta e S. taurica 
sinonimo di S. virgaurea. Se poi si considerano i casi di sinonimia e riarrangiamenti 
tassonomici nell’ambito dei taxa europei (Greuter, 2008; Kereguélen, 1999 enumera ben 63 
nomi afferenti al gruppo!), si comprende il perché sia entrato in uso il termine “Solidago 
virgaurea complex”, anche se lo stesso non può che essere di ambigua interpretazione. In 
linea di massima, comunque, sono riconoscibili almeno due correnti di pensiero riguardo 
all’estensione sistematica di questo complesso: se per alcuni autori sarebbe da riferirsi alle 
sole entità europee (es. Semple, 2014), per altri comprenderebbe anche quelle asiatiche e 
sarebbe quindi sinonimo di S. virgaurea ser. Solidago sensu Semple (es. Nesom, 1993; 
Kiełtyk & Mirek, 2014). Si segnala, inoltre, che fino ai primi del Novecento S. multiradiata 
era considerata come inclusa nella variabilità di S. virgaurea, per cui non è così infrequente, 
specialmente tra le pubblicazioni meno recenti, trovare il termine “S. virgaurea complex” 
riferito anche ad alcune forme nordamericane (si vedano i riferimenti bibliografici citati da 
Nesom, 1993). 
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Figura 1. Distribuzione del S. virgaurea complex, comprendente anche le entità americane considerate più affini a quelle 




1.1.3 Solidago virgaurea L. in Italia 
Solidago virgaurea L. è un’emicriptofita scaposa caratterizzata da rizoma obliquo bruno-
rossastro; fusto eretto, alto 1-8 dm, subglabro, scarsamente pubescente e striato in alto; 
foglie inferiori con picciolo alato lungo 5-8 cm e lamina lanceolata (2-3 × 7-9 cm, fino a 8 × 
15 cm nelle rosette sterili), acuta con dentelli conniventi; foglie cauline rivolte più o meno 
verso lo stesso lato, progressivamente ridotte e sessili. Capolini su peduncoli pubescenti di 
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1-3 mm; involucro cilindrico; squame 6-8 mm; fiori gialli, i ligulati di 10-16 mm (con ligula 
di 5-10 mm), i tubulosi di 7-9 mm; achenio di 3 mm costato e pubescente (Pignatti, 1982; 
fig. 2). Come rilevato nel paragrafo precedente, comunque, molti di questi caratteri, 




Figura 1. Lectotipo di Solidago virgaurea L. (Garbari & Cecchi, 1998): Herb. Linn. No. 998.15 (LINN). 
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Pignatti (1982) e Cecchi (1993) la segnalano per tutto il territorio italiano, ad esclusione 
della Sicilia, con ritrovamenti anche in Corsica, Sardegna, Elba e Capri (fig. 3). 
Dal punto di vista ecologico è molto variabile: si trova, infatti, associata a una certa varietà 
di habitat forestali di latifoglie o di conifere, ad esclusione della lecceta (Pignatti, 1982), ma 
anche su prati aperti, campi incolti, bordi delle strade, diversi tipi di suolo (Cecchi, 1993). 
La varietà degli ambienti abitati da questa specie si amplierebbe moltissimo se 
considerassimo la totalità delle forme (anche extra-italiane) ascrivibili a questo gruppo, tra 
cui forme dunali, rupicole, acidofile, ripariali, di bassa o di alta quota... 
 
 
Figura 2. Distribuzione in Italia di S. virgaurea secondo campioni d’erbario (n) e flore locali (). Da Cecchi (1993). 
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1.1.4 Il problema delle forme nane in S. virgaurea 
Uno dei problemi sistematici riguardanti il complesso europeo di S. virgaurea risiede nella 
classificazione delle forme montane. Ad elevate altitudini e latitudini, infatti, questa specie 
tende ad assumere un habitus ridotto e a fiorire anticipatamente, caratteristiche notoriamente 
associate a un adattamento o acclimatazione a basse temperature, ventosità, esposizione alle 
intemperie ed altre condizioni abiotiche sfavorevoli (Darwin, 1859). Il problema principale 
sta proprio nel comprendere se questo fenomeno sia frutto di una semplice acclimatazione 
dovuta alla plasticità delle piante o di un vero e proprio adattamento e di che grado. Inoltre, 
poiché queste forme presentano una distribuzione necessariamente disgiunta (cfr. McNeill, 
1976), la soluzione del problema potrebbe non essere univoca e prevedere forme 
pienamente compatibili con S. virgaurea tipica ed altre abbastanza separate geneticamente 
da essa da costituire unità tassonomiche distinte, non necessariamente comparabili le une 
con le altre. McNeill (1976) raggruppa tutte queste forme sotto il nome di S. virgaurea 
subsp. minuta (L.) Arcang., con basionimo S. minuta L. e sinonimi S. virgaurea subsp. 
alpestris (Waldst. & Kit. ex Willd.) Hayek e il rispettivo basionimo S. alpestris Waldst. & 
Kit. ex Willd., S. lapponica e S. jailarum. Greuter (2008) riconosce il rango sottospecifico 
di S. virgaurea subsp. minuta, di cui considera sinonimi S. alpestris, S. virgaurea subsp. 
alpestris, S. cambrica Huds. e S. monticola Boreau, ma considera distinte S. virgaurea 
subsp. caucasica (Kem.-Nath.) Greuter, S. virgaurea subsp. lapponica e S. virgaurea subsp. 
armena (Grossh.) Greuter, quest’ultima considerata sinonimo di S. virgaurea subsp. 
alpestris da Kereguélen (1999). Sennikov (2006) aggiunge, inoltre, S. virgaurea subsp. 
pineticola Sennikov, che considera intermedia tra le subsp. virgaurea e minuta. Kereguélen 
(1999) riporta, per la sola Francia, altre ulteriori entità variamente descritte e considerate 
come sinonimi del nome secondo lui valido di S. virgaurea subsp. alpestris: S. 
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hartmanniana Rouy, S. parvula Jeanb. & Timb.-Lagr., e inoltre, all’interno della subsp. 
virgaurea: var. alpina Murith, var. bertiana De Not., var. cambrica (Hudson) DC., var. 
humillima Wahlenberg, var. minuta (L.) DC. e var. pumila Gaudin, senza contare 5 entità 
descritte come “proles” (categoria non valida sul fronte nomenclaturale), tra cui “proles 
alpicola Ruoy”. Sono inoltre da segnalare almeno altre due entità afferenti al gruppo delle 
forme nane, S. minor Mill. e S. pygmaea G.Bertol., entrambe da considerarsi sinonimi di S. 
virgaurea subsp. virgaurea secondo Greuter (2008). 
 
In Italia, le tre flore principali distinguono una o più forme nane e le considerano a livelli 
tassonomici differenti. Se Bertoloni (1853) considera le specie S. minuta e S. pygmaea, 
quest’ultima descritta per l’Appennino Bolognese (cfr. Bertoloni, 1841), Fiori (1903) 
riconosce all’interno di S. virgaurea le var. alpestris, var. minuta e var. pygmaea, mentre 
Pignatti (1982) riconosce solamente S. virgaurea subsp. alpestris (distribuita sulle Alpi), e 
considera S. pygmaea (unitamente alle var. minuta e var. pumila), come specchio di 
semplici fenomeni adattativi esibiti dalla sottospecie nominale di fronte a fattori ecologici 
avversi e da considerarsi di scarso valore sistematico. 
 
Riguardo all’interpretazione di questi dati, è doveroso citare l’enorme lavoro di Turesson 
(1925, 1930, 1931), il quale, pur non cimentandosi in una vera e propria revisione 
tassonomica, riconosce e studia la facilità con cui S. virgaurea tende a formare differenti 
ecotipi, ovvero, secondo la definizione data dallo stesso Turesson (1922a), unità ecologiche 
prodotte dalla risposta genotipica di un’ecospecie a un particolare habitat. Un ecotipo 
corrisponderebbe quindi a una linea che ha assunto un fenotipo ereditario che troverebbe 
una corrispondenza dal punto di vista genetico (Turesson, 1922b). Tuttavia, dagli stessi 
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risultati di Turesson, si evince come la componente di plasticità sia comunque presente, in 
quanto piante perenni trapiantate in condizioni ecologiche differenti modificano, nel corso 
degli anni, alcune caratteristiche morfologiche e fenologiche (Turesson, 1925). In 
particolare, nell’ambito di S. virgaurea, Turesson (1925; 1930; 1931) rileva almeno tre 
ecotipi differenti, l’alpino, il subalpino e il tipo del bassopiano, quest’ultimo probabilmente 
composto da diversi ecotipi edafici (Turesson, 1925). Gli ecotipi “alpino” e “subalpino”, 
caratterizzati, il secondo in modo meno marcato del primo, da bassa statura, larghi capolini, 
dense infiorescenze e precoce periodo di fioritura, mostra, durante il primo anno di 
coltivazione, un aumento della taglia fino a tre volte quella originale; aumenta, inoltre, il 
numero di ramets per individuo (Turesson, 1925; figg. 4-5). Tentando di definire questi 
ecotipi dal punto di vista sistematico, pur con dubbi e riserve, ipotizza una corrispondenza 
tra l’ecotipo alpino e S. virgaurea var. arctica Hartm.1 (Turesson, 1925), con sinonimi S. 
minuta, S. lapponica e S. virgaurea var. alpestris Rchb. (secondo Simmons, 1907, riportato 
da Turesson, 1925) e tra l’ecotipo subalpino e S. virgaurea var. alpestris (Waldst. & Kit.) 
DC. (Turesson, 1925). 
 
	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  
1  Questo nome è sicuramente male applicato. Solidago virgaurea var. arctica DC. è infatti 
basionimo dell’americana S. multiradiata Aiton subsp. arctica (DC.) Korobkov & Elven (cfr. The 
International Plant Names Index, 2014). 
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 Figura 4. Ecotipo alpino di S. virgaurea, proveniente da Finse, Norvegia. Confronto tra campioni d’erbario prelevati in 
natura (a sinistra) e individui coltivati per un anno (a destra). Da Turesson (1925). 
 
 




Risultati simili sono pubblicati, oltre che per popolazioni scandinave, per popolazioni 
tedesche, alpine e carpatiche, con esperimenti di coltivazione incrociata (Turesson, 1930; 
1931). Le stesse tendenze rilevate per altitudini diverse sono presenti anche per latitudini 
diverse: ecotipi nordici trapiantati a sud aumentano in altezza e posticipano il periodo di 
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height already after one year’s cultivation and keep the height then 
attained in the following years with but very slight fluctuations. 
When the alpine and sub- 
alpine types of the species are 
compared with the lowland 
material (Nos. 116, 602 and 
683; see tables) important 
differences are at once seen. 
The lowland .plants are con- 
siderably taller, the inflore- 
scence is branched and there- 
fore expanding or spreading, 
the power of leaf-regenera- 
tion at the base when flowe- 
ring is none Or and 
flowering does not begin Until 
the latter part of July. Fur- 
ther, the heads are much 
smaller than in the above 
series. Fig. 42 gives a good 
idea of the habitus of lowland 
plants (from Stenshuvud) when 
cultivated. 
As to the series trans- 
planted from the west coast of 
Norway (Nos. 238 and 346) 
an examination of the table 
records will show these se- 
ries to be very mixed. This 
species thus behave much in 
the same way as other species 
mentioned before, the diffe- 
rent types of which, on 
Fig. 40. Solidago uii*ganrea. Cult. individuals 
of the subalpine type from Areskutan. 
account of the close proximity 
of the mountains to the sea, 
meet and hybridize here. 
Fig. 41. Solidago uirgaurea. Cult. individuals 
from Friisijn. 
In order to demonstrate the differences in leaf shape between 
different types leaves from representative, cultivated individuals have 
been mounted and given in figs. 43-50. The lower cauline leaves 
of the lowland plants are all acuminate and taper into a rather 
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heads (column 5)  and five radiate flowers in five different heads 
(not terminal ones) of each individual. 
Fig. 38 shows dried specimens of the Finse type from its natu- 
ral habitat. It has an average height of about 100 mm., although 
plants somewhat taller and lower in stature are also found. The height 
increases considerably in culture and already after one year’s culti- 
vation measures about three times the original height. The height 
now attained does not 
change in the following 
year in the direction of 
a general increase. On 
the contrary, the height 
fluctuates within nar- 
row limits so that an 
individual of a certain 
height in 1923 might 
become a trifle lower 
in stature in 1924, and 
vice versa. All the indi- 
viduals, however, show 
a powerful increase in 
bulkiness; from being’a 
one-stemmed pygmy in 
the year of transplan- 
tation a bulky block of 
up to 20 flowering 
stems may become de- 
veloped in the course 
of two years’ cultiva- 
tion. Fig. 39 pictures 
three individuals of this 
Fig. 38. Solidago uirgattrea. Dried and mounted 
plants coll. at Pinse. The plaut on the upper riglit 
hand corner 110 rnm. 
series as seen in the cultures in 1924. The plant in the middle re- 
presents the average height, the plant to the right is the only one 
in the series which has attained this exceptional height (542 mm.). 
Beside the low stature of growth the cultivated Finse type shows a 
number of other characteristic features. The ads are large and 
usually single on the short branches forming a dense and uninterrupted 
thyrsus. The ray-flowers are also wider than in the lowland type 
(see tables). In addition, the power of leaf-regeneration at the base 
of the stem is very marked. The type is al o the earliest among the 
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cultivated series; the flowering period begins as early as the first 
part of June. 
The series from Che central Scandinavian mountain district have 
all as large heads as the Finse type and are all considerably lower 
in stature and earlier than the lowland series. The subalpine series 
from Areskutan, however, is somewhat more extreme and shows 
more resemblance to the Finse series, particularly with regard .to 
the contracted and dense inflorescence and with respect to the 
power of leaf-regeneration during the flowering period. This series 
is also considerably lower in stature than the two other series. The 
lower stature and the powerful leaf-regeneration of the Areskutan 
Pig. 39. SoIidago uirganrea, cult. individuals of the alpine 
type from Ftnse (cf. fig. 38). 
series is clearly seen in figs. 40 and 41, where two plants of each 
series from Areskutan and Froson are shown. The individuals of 
the former series have also very much broader ray-flowers than the two 
other s ries. The increase in extremeness of type with the extre- 
meness in habitat conditions exhibited in these series illustrates in an 
interesting way the changes in the composition of the population which 
must have taken place in response to the varying habitat conditions 
at different points within the area of distribution. The significance 
of the changes will be further discussed in the following pages. 
It should be added that the Areskutan individuals are often con- 
siderably lower in stature while growing in their natural habitat. 
The behaviour of these individuals when cultivated is similar to that 
already described in the case of the Finse dwarfs. They increase in 
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fioritura e viceversa (Turesson, 1930). La conclusione che Turesson (1931) trae per le forme 
alpine e carpatiche è che si tratti dell’ecotipo subalpino, con individui che occasionalmente 
raggiungono dimensioni paragonabili a quelle dell’ecotipo alpino, ma che sono frutto di una 
modificazione plastica. 
I lavori di Turesson non fanno, nel complesso, che confermare il polimorfismo di S. 
virgaurea. Nonostante la presunta ereditarietà dei tratti alpini, i fatti dicono anche che gli 
stessi individui sono molto plastici e in grado di cambiare morfologia se trapiantati in 
differenti condizioni ecologiche. L’interpretazione sistematica di questi dati, dunque, resta 
ambigua, ma confermerebbe, almeno per quanto riguarda le popolazioni indagate, 
l’appartenenza di queste forme ad una sola specie, con eventuali raggruppamenti 
sottospecifici o di varietà. 
Sulla base di un’analisi multivariata, effettuata su 32 caratteri morfologici, di popolazioni di 
S. virgaurea s.l. provenienti da 80 località polacche distribuite secondo un gradiente 
altitudinale, dai bassipiani della Polonia settentrionale alla zona alpina dei Carpazi 
occidentali e dei Sudeti, tuttavia, Kiełtyk & Mirek (2014) hanno osservato come il fenotipo 
montano e quello tipico siano distinti sul piano morfologico. In particolare, gli autori fanno 
notare come i caratteri distintivi delle due forme siano il numero di fiori tubulosi per 
capolino, la larghezza delle brattee involucrali interne e l’altezza dell’involucro, più che i 
caratteri vegetativi e dell’infiorescenza, che tendono invece a variare continuamente 
secondo il gradiente altitudinale. Inoltre, riproponendo degli esperimenti di common garden 
di qualche anno di durata, questi autori hanno trovato come la differenza tra i caratteri 
vegetativi, fiorali e dell’infiorescenza dei due taxa permanga significativa. Sebbene gli 
stessi autori non manchino di notare forme intermedie interpretate come frutto di 
ibridazione, viene proposta l’elevazione a rango specifico di S. minuta e viene fornita una 
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chiave identificativa per le forme polacche, potenzialmente valida per tutte le forme 
europee. Nonostante la dimensione maggiore dei capolini per le forme nane fosse stata 
rilevata sin da tempi pre-linneani (Kiełtyk & Mirek, 2014), i tre caratteri diagnostici 
presentati dagli autori forniscono senz’altro un modo più oggettivo e meno sensibile ad 
eventuali distorsioni artificiali – come nel caso dei campioni d’erbario – del diametro dei 
capolini generalmente utilizzato. 
A parere personale, comunque, non è da trascurare il fatto che i caratteri assunti come 
diagnostici rappresentino in realtà uno dei tipici adattamenti alla montagna, ovvero 
l’aumento delle dimensioni di fiore o infiorescenza in seguito alla pressione selettiva dovuta 
alla relativa rarità di impollinatori (Körner, 2003). Questo sarebbe confermato dal fatto che 
Nishizawa et al. (2001) hanno rilevato una situazione analoga nel distinguere S. virgaurea 
subsp. asiatica Kitam. e S. virgaurea subsp. leiocarpa (Benth.) Hultén, rispettivamente S. 
japonica Kitam. secondo Jang et al., (2012) e S. decurrens secondo Chen & Semple (2006), 
con la seconda avente un maggior numero di fiori tubulosi. Se gli stessi caratteri sono usati 
per distinguere forme di bassa ed alta quota di entità considerabili separate (cfr. paragrafo 
“Solidago virgaurea complex”), si tratterebbe piuttosto di una convergenza dovuta ai simili 
fattori ecologici. I risultati di Kiełtyk & Mirek (2014) descrivono bene la separazione tra 
due morfospecie, ma che queste siano considerabili due specie distinte e coerenti al proprio 
interno anche dal punto di vista filogenetico è ancora da dimostrare.  
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1.2 Solidago litoralis Savi 
 
1.2.1 Distribuzione 
Solidago litoralis Savi è una forma endemica della costa tirrenica settentrionale afferente al 
gruppo europeo di S. virgaurea. Il suo areale attuale si estende dalla Toscana settentrionale 
fino a S. Vincenzo (Livorno), ad eccezione della costa rocciosa compresa tra Antignano 
(Livorno) e Rosignano Solvay (Livorno; Garbari & Cecchi, 2000; fig. 6). Caruel (1860) la 
segnala anche per Bocca di Magra (La Spezia), ma la popolazione è attualmente considerata 
estinta (Tomei & Fregosi, 2006). Pignatti (1982) la segnala anche sull’Alpe delle Tre 
Potenze (Pistoia), ma molto probabilmente a causa di un errore nel riportare la località di 
raccolta sul cartellino (Garbari & Cecchi, 2000; osservazioni personali). A causa del suo 
ridotto areale e delle forti minacce che insistono sull’habitat in cui vive, è stata inserita nella 
Lista Rossa della Flora Italiana come Minacciata (EN) in base ai criteri B1ab (i, ii, iii, iv, v) 
e B2ab (i, ii, iii, iv, v) (Rossi et al., 2013). 
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S. litoralis è una pianta dunale associata soprattutto all’associazione interdunale Pycnocomo 
rutifolii-Seseletum tortuosi Arrigoni 1990 (habitat 2210 della Direttiva Habitat 92/43/EEC e 
all’ammofileto, Echinophoro spinosae-Ammophiletum australis (Br.-Bl. 1933) Géhu, Rivas-
Martinez & R. Tx. 1972 in Géhu et al. 1984 (habitat 2120), ma Arrigoni (1990) la segnala 
anche per l’agropireto, Echinophoro spinosae-Elymetum farcti Gèhu 1988 (habitat 2110), 
anche se a copertura trascurabile. Colonizza, inoltre, le fasce retrodunali, dal ginepreto alla 
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zona di transizione tra di esso e la pineta, in cui è talvolta ritrovata (Garbari & Cecchi, 
2000). Arrigoni (1990) e Vagge & Biondi (1999) fanno notare, comunque, come la sua 
presenza nelle fasce più vicine al mare, l’ammofileto ed eventualmente l’agropireto, sia 





1.2.3 Morfologia e fenologia 
In accordo con Garbari & Cecchi (2000; fig. 7), si tratta di un’emicriptofita scaposa 
perenne, con rizoma obliquo marrone-rossastro, fusto eretto verde o talvolta rossastro nella 
porzione inferiore, peloso, raramente subglabro, alto tra i 10 e i 50 cm. Foglie basali ovate, 
con picciolo debolmente alato; foglie del fusto da picciolate a sub-sessili, leggermente 
carnose, obovate-lanceolate, subacute all’apice, intere, leggermente dentato-serrate ai 
margini nella metà distale, densamente pelose in entrambe le pagine con peli di rivestimento 
tri-pentacellulari, eretto-arcuati. Capolini grandi (1.8-2.2 cm di diametro), numerosi, 
posizionati in gruppi all’ascella di foglie ovato-lineari, organizzati in un’infiorescenza 
racemoso-tirsoide, cilindrica o ovale. Squame involucrali di 2-6 mm, disposte in quattro 
serie, con le esterne triangolari-acute e le interne ellittiche. Fiori gialli; i ligulati di 19-20 
mm, con ligule lunghe circa 12 mm; i tubulosi di circa 15 mm. Cipsele di (1.3)-3.0-(4.5) 
mm, con 11-12 coste, leggermente pelose con peli semplici. Pappo con setole minutamente 
dentate. 
Fiorisce tra luglio e novembre, con picco in settembre, sia in situ, sia ex situ presso l’Orto 
Botanico di Pisa (Cecchi, 1993). 
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Basandosi su dati geologici che testimoniano l’origine delle piane pisana e versiliese dovuta 
alla sedimentazione alluvionale dei fiumi Magra, Arno e Serchio ed alle variazioni glacio-
eustatiche del Pelistocene Superiore (Mazzanti & Rau, 1994), Garbari & Cecchi (2000) 
ipotizzano che le aree geografiche in cui è distribuita S. litoralis si siano formate non prima 
di 10-14.000 anni fa, con l’attuale condizione stabilitasi circa 3-4.00 anni fa. Considerando 
che la presenza di questo taxon diventa meno frequente a sud di Antignano, questi autori 
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ipotizzano che l’area di origine sia da considerarsi nella zona della Toscana settentrionale, 
dove popolazioni collinari e montane di S. virgaurea avrebbero colonizzato e si sarebbero 
gradualmente adattate ai sistemi dunali in formazione lungo la costa tirrenica. L’origine di 




1.2.5 Posizione sistematica 
Il rango tassonomico a cui dovrebbe essere ascritta S. litoralis non è ancora stato chiarito e 
autori diversi la classificano come specie a sé, oppure come sottospecie o varietà di S. 
virgaurea. Nelle flore italiane, Bertoloni (1853) la considera specie buona, così come nel 
caso delle due entità montane da egli riconosciute; Caruel (1860), così come Fiori (1903) e 
Baroni (1955), la considera varietà di S. virgaurea (var. litoralis (Savi) DC.); Zangheri 
(1976) la considera come unica altra specie oltre a S. virgaurea, mentre Pignatti (1982) la 
pone come sottospecie (subsp. litoralis (Savi) Burnat), insieme alle alpestris e subsp. 
virgaurea. Conti et al. (2005) la riportano come specie, mentre lasciano a rango 
sottospecifico S. virgaurea subsp. minuta. 
A livello europeo, McNeill (1976), pur indicandola come una delle tre specie native europee 
insieme a S. virgaurea e a S. macrorrhiza Lange, afferma che il suo status tassonomico è 
ancora da risolvere in modo soddisfacente. Slavík (2004) la pone a sottospecie, mentre 




	   23	  
1.2.6 I dubbi 
Garbari (1979; 1988) e Garbari & Cecchi (2000) hanno più volte affermato come questa 
entità sia da considerarsi a rango specifico ben distinto da S. virgaurea, su basi ecologiche, 
morfologiche, geografiche, fenologiche e cariologiche. In realtà, i dati disponibili in 
letteratura delineano una situazione molto meno chiara. 
Dal punto di vista ecologico, è fuor di dubbio che ci sia una differenza con S. virgaurea 
tipica, specie che colonizza una certa varietà di habitat forestali. D’altro canto, per questa 
specie è nota un’altra forma litorale, che colonizza gli ambienti dunali della costa atlantica 
della Francia meridionale e della Spagna settentrionale (McNeill, 1976), S. macrorrhiza, 
che però è più comunemente indicata come sottospecie di S. virgaurea (subsp. macrorrhiza 
(Lange) Nyman; cfr. Kerguélen, 1999; Greuter, 2008) o come suo ecotipo di scarso valore 
sistematico (Tison et al., 2014). Nonostante anche questa entità sia sicuramente in bisogno 
di studi appositi, è singolare notare come il fattore ecologico contribuirebbe a fare di S. 
litoralis una specie a sé, quando il range ecologico di quel che viene attualmente 
considerato S. virgaurea tocca un ambiente quantomeno simile. 
Per quanto riguarda la morfologia, secondo Garbari & Cecchi (2000), può essere facilmente 
distinta da S. virgaurea per i capolini di dimensioni maggiori organizzati in racemo 
compatto e per la diffusa pelosità. Pignatti (1982), tuttavia, misura i capolini di S. virgaurea 
come 12-20 mm, per cui ci sarebbe un certo grado di sovrapposizione tra la variabilità delle 
due entità da questo punto di vista. Inoltre, Caruel (1860), pur concorde con  la valutazione 
di Garbari & Cecchi (2000) sulla dimensione dei capolini, aggiunge che, oltre a questo, i 
soli caratteri che la distinguono da S. virgaurea sono di stampo vegetativo e dipendenti 
dall’habitat di questa entità, per cui molti dei caratteri di distinzione tra le due andrebbero a 
rientrare nella sfera ecologica, più che prettamente morfologica, alcuni dei quali, come la 
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peluria e il maggior spessore fogliare, sono presenti in almeno altre due entità attualmente 
collocate nell’ambito di S. virgaurea: la già citata S. virgaurea subsp. macrorrhiza, non a 
caso litorale, e la bulgara S. virgaurea subsp. centiflora Velen., considerata a tale rango sia 
da Greuter (2008) sia da McNeill (1976), il quale, però, la considera a status provvisorio. 
Da un confronto su popolazioni italiane di S. litoralis, S. virgaurea, S. pygmaea, S. 
cambrica e S. alpestris (Cecchi, 1993), è emerso come l’unica altra differenza tra S. litoralis 
e le altre entità consistesse in un diverso orientamento, trasversale o obliquo, delle striature 
delle cellule epidermiche della faccia abassiale delle ligule. Nel caso di altre piccole 
differenze (tipo di tricomi sulla lamina fogliare ed eventuale biforcazione dei peli della 
cipsela), è stato registrato dalla stessa autrice come fosse presente un’ampia variabilità in S. 
virgaurea comprendente le caratteristiche di S. litoralis. Non vi sono, invece, differenze 
relative a dimensioni e struttura del polline (Cecchi, 1993), caratteri che invece variano nel 
confronto interspecifico di altre specie di Solidago (Chen et al., 2010). 
Da riferirsi all’ambito ecologico anche la condizione di vicarianza in cui si troverebbero S. 
litoralis e S. virgaurea, non dovuta a separazioni geografiche in senso stretto. La presunta 
vicarianza sarebbe un argomento a nostro parere più convincente circa la separazione tra le 
due entità non tanto per la cosa in sé, quanto per le implicazioni sull’assenza di contatto 
genetico tra le due, come giustamente rilevato da Garbari & Cecchi (2000). Tuttavia 
resterebbe da valutare la veridicità di tale vicarianza: la stessa Cecchi (1993) riporta di 
popolazioni di S. virgaurea non così lontane dal litorale, per cui sarebbe necessario uno 
studio specifico sui sistemi di riproduzione e sulle distanze percorribili dagli insetti 
impollinatori, prima di poter escludere con certezza un isolamento riproduttivo causato dalla 
vicarianza. 
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Secondo Garbari & Cecchi (2000), inoltre, le due specie fiorirebbero in momenti diversi, 
con S. litoralis ad antesi più tardiva. In realtà, il range dei periodi di fioritura di S. litoralis 
presentato dagli stessi autori non sarebbe affatto incompatibile con quello di S. virgaurea 
(cfr. Caruel, 1860; ma anche Cecchi, 1993). Inoltre, è noto che la fioritura di S. virgaurea 
sia tanto più posticipata quanto inferiore è l’altitudine a cui si trova la popolazione indagata 
(Caruel, 1860), cosa che renderebbe S. litoralis perfettamente incrociabile, dal punto di vista 
temporale, con le popolazioni di S. virgaurea ad essa più vicine dal punto di vista spaziale. 
Infine, se Garbari (1979) pubblica gli idiogrammi delle due entità, senza specificare numero 
e provenienza dei campioni, considerandoli significativamente differenti, quelli ricavati da 
Cecchi (1993) hanno un aspetto completamente diverso, cosa che spinge a ipotizzare la 
presenza di qualche errore sperimentale in almeno una delle due osservazioni. 
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1.3 Scopo della tesi 
 
Scopo di questa tesi è fornire nuovo materiale da inserire nel dibattito intorno al rango 
tassonomico di S. litoralis, utilizzando, in primis, tecniche nuove, quali le molecolari (sia in 
ottica filogenetica sia citogenetica), in base a cui confrontare questa entità con S. virgaurea 
e, più in particolare, lo studio di numero e posizione dei loci di rDNA, la stima della 
quantità di DNA e il confronto delle sequenze di due marcatori plastidiali. A causa della 
poca chiarezza esistente in letteratura, si rendeva inoltre necessario uno studio esauriente dei 
cariotipi delle due entità, che ne comprendesse anche la valutazione dell’asimmetria intra- 
ed intercromosomica. 
In aggiunta a ciò, si è cercato di rappresentare meglio l’ecologia delle due entità tramite la 
valutazione dei caratteri funzionali e delle rispettive strategie di risposta all’ambiente e lo 
studio del pattern di germinazione delle cipsele. 
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2.1 Popolazioni studiate 
 
Non essendo possibile campionare nell’ambito dell’intera distribuzione di S. virgaurea, si è 
scelto di limitare i campionamenti alla sola regione Toscana, sia per avere un’idea della 
variabilità locale di questa specie, sia perché, assunta per buona l’ipotesi di Garbari & 
Cecchi (2000) circa l’origine di S. litoralis, si è considerato più utile comparare quest’ultima 
direttamente con le popolazioni verosimilmente più vicine, ovvero quelle della Toscana 
settentrionale, per valutare se esiste una divergenza evidente tra queste. In particolare, è 
stato scelto un gradiente altitudinale tra le popolazioni di S. virgaurea indagate, che 
comprendessero una popolazione di pianura, una di quota intermedia e una di montagna. 
Nonostante alcuni autori identifichino le popolazioni toscane appenniniche con S. virgauera 
subsp. minuta (es. Romagnoli & Foggi, 2005), la popolazione montana qui campionata 
sarebbe verosimilmente da attribuire a S. pygmaea G.Bertol., correntemente considerata 
come semplice risposta plastica di S. virgaurea tipica agli ambienti montani più esposti. Pur 
non rappresentando la subsp. minuta, si è comunque scelto di campionare una forma nana 
per avere un quadro più completo circa la variabilità locale di S. virgaurea. 
Sono, quindi, state campionate quattro popolazioni toscane in totale, una di Solidago 
litoralis e tre di S. virgaurea, una delle quali montana (tab. 1). La popolazione di S. litoralis 
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proviene dalle spiagge di Calambrone, Pisa (d’ora in poi denominata Calambrone, C); 
mentre le popolazioni di S. virgaurea, provengono da tre fasce altitudinali differenti: 35 m 
s.l.m. presso la macchia della Cerretina, Livorno (Livorno, L); 724 m s.l.m. sul Monte 
Pisano, località Santallago, Pisa (Monte Pisano, MP); 1732 m s.l.m. sull’Alpe delle Tre 
Potenze, località Lago Nero, Pistoia (Tre Potenze, TP), quest’ultima identificabile con S. 
pygmaea G.Bertol. 
Il numero di individui campionati varia a seconda del metodo di indagine. Si veda ogni 
sezione specifica. 
 
Tabella 1. Nomi delle popolazioni qui adottati con colori identificativi, coordinate di raccolta, altitudine e classificazione 
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2.2 Citogenetica 
 
Ove non diversamente specificato, i protocolli di base sono quelli descritti da Siljak-
Yakovlev et al. (2014). Per i bandeggi con CMA e FISH sono state necessarie delle piccole 
modifiche empiriche. 
 
Pretrattamento e fissazione dei meristemi radicali 
Cipsele di ogni popolazione sono state fatte germinare in capsule Petri su carta da filtro 
imbevuta di acqua deionizzata. Le radichette così ottenute sono state pretrattate in 8-
idrossichinolina 0.002 M a 16°C per 3h30’ e poi fissate in Carnoy I (3:1 etanolo:acido 
acetico glaciale) a 4°C. 
 
Preparazione vetrini per conta e misurazione cromosomi (schiacciamenti) 
Le radici sono state idrolizzate in HCl N a 60°C per 10’ e poi colorate con il reattivo di 
Schiff per una notte ed eventuale aggiunta di Orceina acetica 2% per almeno 30’. I 
meristemi sono stati schiacciati in una goccia di Carminio acetico 45%, ricoperti da un 
vetrino coprioggetto e osservati, ed eventualmente lavorati, al microscopio ottico. Sono state 
scattate delle foto alle piastre metafasiche e prometafasiche con fotocamera CCD (RETIGA 
2000R; Princeton Instruments, Every, France) e un software per l’acquisizione e 
l’elaborazione delle immagini (Metavue, Every, France). 
Sono state selezionate le migliori 5/6 piastre metafasiche per ogni popolazione, da almeno 4 
individui differenti. 
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Analisi del cariotipo 
Le lunghezze dei bracci cromosomici sono state misurate con ImageJ (v. 1.47v, 2013 
Wayne Rasband, National Institute of Health, USA) ed elaborate con Microsoft® Excel® 
2011 per Mac (v. 14.4.1, © 2010 Microsoft Corporation). Gli idiogrammi sono stati costruiti 
sui valori medi dei singoli cariotipi utilizzando il software Pages (v. 5.2.2, © 2005-2014 
Apple Inc.). 
Per ogni popolazione, sono stati quindi determinati numero cromosomico, posizione delle 
costrizioni primarie e secondarie e lunghezza dei bracci cromosomici (L = braccio lungo e S 
= braccio corto); i singoli cromosomi sono stati appaiati con i propri omologhi tramite il 
metodo descritto da Plummer et al. (2003), che prevede il calcolo del rapporto tra i bracci 
cromosomici (Arm Ratio), dato da 𝑟 = !! (Levan et al., 1964) e della Nuova Lunghezza 
Relativa (New Relative Length) = !"#$%&''(  !"#  !"#$%&%  !"#$#%#$&!"##$  !"##"  !"#$%&''&  !"  !"#$  !"#$#%#$&×100. Sono state 
infine misurate l’asimmetria intracromosomica tramite Asimmetria Centromerica Media 
(MCA, dove CA = (!!!)(!!!), Peruzzi & Erog ̆lu 2013) e intercromosomica tramite Coefficiente di 
Variazione delle Lunghezze Cromosomiche (CVCL  = !!"!!", con sCL e 𝑥!"  rispettivamente 
deviazione standard e valor medio delle lunghezze cromosomiche, Paszko 2006). 
 
Asimmetria 
Normalità e omogeneità delle varianze di CVCL e di MCA sono state testate rispettivamente 
tramite il test di Shapiro-Wilk e il test di Bartlett. Sono state poi confrontate sia le quattro 
popolazioni tramite ANOVA, con test di Tukey integrato, sia le due presunte specie tramite 
test di Student. 
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Preparazione dei protoplasti per bandeggio e FISH 
Le radici sono state lavate in un buffer Citrato 0.01 M pH 4.6 per almeno 10’ e digerite nel 
mix enzimatico R (buffer Citrato 0.05 M, 4% Cellulasi R10; 1% Pectoliasi Y23, Seishin 
Pharmaceutical Co.; 4% Emicellulasi, Sigma-Aldrich) a 37°C per 15’. I meristemi così 
digeriti sono stati tagliati e sparsi su un vetrino in una goccia di Acido Acetico 45%, 
ricoperti da un vetrino coprioggetto e messi a -80°C per almeno 24 ore. 
Prima del bandeggio, i vetrini sono stati privati dei coprioggetto con un rasoio (Conger & 
Fairchild, 1953), passati rapidamente in etanolo assoluto e fatti asciugare a temperatura 
ambiente per almeno 24 ore. 
 
Bandeggio GC con cromomicina 
I protoplasti sono stati incubati nel buffer McIlvaine pH 7.0 + Mg2+ per 15’, asciugati 
velocemente e coperti da una goccia di Cromomicina A3 (CMA, Serva) 0.02 g/100 mL 
lasciata agire al buio per 7’. Dopo un lavaggio in McIlvaine ph 5.5, i vetrini sono stati 
montati in una goccia di Citifluor AF2 (Agar Scientific Oxford Instruments, Stansted, UK). 
 
Fluorescent In Situ Hybridization (FISH)2 
I protoplasti sono stati incubati in RNasi A a 37°C per ca. 1h e successivamente trattati con 
Pepsina 0.01 N a 37°C per 15’. È stato poi applicato il mix di sonda, contenente un buffer di 
ibridazione e le sonde per il 35S e per il 5S. La prima consisteva in un clone di 4 kb del 
frammento EcoRI contenente le sequenze dell’rDNA 18S-5.8S-26S di Arabidopsis thaliana 
	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  
2 Trattandosi di un protocollo molto lungo e complesso, si evita, in questa sede, di riportare ogni 
singolo passaggio (in particolare, i lavaggi) limitandosi ai più importanti. Si veda Siljak-Yakovlev 
et al. (2014) per il protocollo completo. La modifica principale, rispetto a quest’ultimo, è 
l’omissione dei passaggi in Formammide. 
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(L.) Heynh. marcate col fluorocromo diretto Cy3 (Amersham, Courtaboeuf, France) tramite 
nick translation. La seconda nel clone pTA794 (Gerlach & Dyer 1980) contenente un 
frammento BamHI di 410 bp proveniente dal frumento e marcato con digossigenina-11-
dUTP (Roche Diagnostics, Meylan, France). 
Dopo una notte di ibridazione, i preparati sono stati trattati per 1h a 37°C con un tampone di 
rivelazione formato da una soluzione di Albumina di Siero Bovino (BSA, Sigma Alderich) 
e un complesso Anti-digossigenina-Fluoresceina (ADF). 
I vetrini sono stati infine montati con un mezzo contenente DAPI (Vectashield, Vector 
Laboratories, Peterborough, UK). 
 
Osservazione preparati 
I preparati sono stati infine osservati al microscopio a epifluorescenza (Zeiss Axiophot) con 
diverse combinazioni di set di filtri di eccitazione ed emissione (λ ≈ 365, 500, 546 nm, e set 
di filtro triplo a λ ≈ 400, 495 e 570 nm). Le immagini sono state acquisite con la fotocamera 
CCD e analizzate con Metavue. 
 
Stima quantità di DNA tramite citometria a flusso 
La stima della quantità di DNA è stata effettuata tramite citometria a flusso, secondo la 
tecnica presentata da Marie & Brown (1993). I cotiledoni di almeno 5 plantule per 
popolazione sono stati triturati insieme a porzioni di foglie di uno standard interno (Solanum 
lycopersicum L. cv. ‘Montfavet 63/5’, 1.99/2C pg, Petunia hybrida (Hook) Vilm. cv. 
‘PxPC6’, 2.85/2C pg) nel buffer di Galbraith (Galbraith et al., 1983), contenente 0.1% (w/v) 
Triton X-100, con aggiunta di metabisolfito di sodio 10 mM e 1% polivinilpirrolidone. I 
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nuclei sono stati colorati con ioduro di propidio (Sigma Chemical Co. St. Louis, USA) 30 
µg/mL, dopo un trattamento in RNasi (2.5 units/ml; Roche). 
Circa 5000-10000 nuclei per individuo sono stati analizzati presso l’Imagif Center (CNRS) 
di Gif-sur-Yvette, Francia, tramite un citofluorimetro (CyFlow SL3, Partec, Munster, 
Germany) e la quantità media di DNA 2C è stata calcolata facendo una proporzione tra le 
intensità di fluorescenza dei campioni e dei relativi standard interni (2C campione = 
intensità campione/intensità standard * quantità DNA standard). 
 
Dopo averne appurato la distribuzione normale (test di Shapiro-Wilk) e l’omogeneità delle 
varianze (test di Bartlett), i valori 2C ottenuti sono stati confrontati tramite ANOVA con il 
software XLSTAT (v. 16.4.08, © 1995 - 2014 Addinsoft). 
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2.3 Sistematica molecolare 
 
Materiale 
A causa dell’elevata concentrazione di metaboliti secondari, ogni tentativo di 
amplificazione effettuato su foglie adulte, seccate e conservate in gel di silice, è fallito. 
Sono stati invece usati, con successo, cotiledoni o giovani foglie di plantule fatte germinare 
negli incubatori. 
 
Estrazione e amplificazione 
Il DNA da due individui per popolazione (chiamati C1, C2, L1, L2, MP1, MP2, TP1, TP2) è 
stato estratto a partire da cotiledoni e amplificato per mezzo del kit REDExtract-N-Amp™ 
Plant PCR (Sigma-Aldrich Corporation, St. Louis, MO, USA). I primer utilizzati sono quelli 
per le regioni intergeniche plastidiali trnL-trnF e psbA-trnH (Sang et al., 1997) e le 
condizioni di PCR sono quelle riportate in Tabella 2. Il successo di ogni PCR è stato 
verificato facendo correre 5 µl di amplificato in elettroforesi in gel di agarosio 2% 0.5× 
TBE. 
Tabella 2. Condizioni di PCR. a (Sang et al, 1997). 
 trnL-trnF psbA-trnH 
F primer trnLFa psbAFa 
R primer trnFRa trnHRa 
Denaturazione iniziale 3’ a 94°C 3’ a 94°C 
Denaturazione 1’ a 94°C 1’ a 94°C 
Annealing 1’ a 56°C 1’ a 53°C 
Estensione 1’20” a 72°C 45” a 72°C 
Cicli (denaturazione, annealing, estensione) 35 35 
Estensione finale 10’ a 72°C 10’ a 72°C 
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Purificazione e sequenziamento 
Gli ampliconi così ottenuti sono stati purificati per mezzo del kit NucleoSpin® Gel and 
PCR Clean-up (Macherey-Nagel, Düren, Germania) e il DNA è stato quantificato tramite 
elettroforesi, con l’uso di un ladder da 100 bp (New England Biolabs®). 
I purificati sono stati sequenziati utilizzando gli stessi primer di PCR presso la ditta Primm 
Biotech. 
 
Allineamento e analisi 
Le sequenze sono state trattate e corrette per mezzo del software FinchTV (v. 1.3.0, © 
Geospiza Inc.) e allineate automaticamente tramite Clustal Omega © EMBL-EBI 
(McWilliam et al., 2013), con correzione manuale tramite Jalview v. 15.0 (Waterhouse et 
al., 2009). All’allineamento sono state aggiunte anche alcune sequenze di altre specie di 
Solidago (tabb. 3-4) disponibili sul database GenBank NCBI (Benson et al., 2008). 
Gli aplotipi esistenti e le connessioni reciproche sono poi stati determinati tramite il 
software TCS v. 1.21 (Clement et al., 2000), in base al principio della massima parsimonia 
calcolata al 95%. 
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Tabella 3. Sequenze trnL-trnF utilizzate, con codice NCBI, identificativo qui usato, taxon e riferimenti bibliografici. 
Codice NCBI Identificativo Taxon Riferimenti 
HQ142470 bicolor Solidago bicolor L. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142476 caesia Solidago caesia L. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142480 canadensis Solidago canadensis L. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142479 canadensisscabra Solidago canadensis L. var. scabra Torr. & A.Gray Laureto & Barkman, 2011 
JN204178 decurrens Solidago decurrens Lour. Li et al., 2012 
HQ142477 flexicaulis Solidago flexicaulis L. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142481 gigantea1 Solidago gigantea Aiton Laureto & Barkman, 2011 
HQ142482 gigantea2 Solidago gigantea Aiton Laureto & Barkman, 2011 
HQ142483 gigantea3 Solidago gigantea Aiton Laureto & Barkman, 2011 
HQ142484 gigantea4 Solidago gigantea Aiton Laureto & Barkman, 2011 
HQ142475 hispida Solidago hispida Muhl. ex Willd. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142493 houghtonii1 Solidago houghtonii Torrey & A.Gray ex Gray Laureto & Barkman, 2011 
HQ142494 houghtonii2 Solidago houghtonii Torrey & A.Gray ex Gray Laureto & Barkman, 2011 
HQ142495 houghtonii3 Solidago houghtonii Torrey & A.Gray ex Gray Laureto & Barkman, 2011 
HQ142496 houghtonii4 Solidago houghtonii Torrey & A.Gray ex Gray Laureto & Barkman, 2011 
HQ142490 juncea Solidago juncea Aiton Laureto & Barkman, 2011 
HQ142471 missouriensis Solidago missouriensis Nutt. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142472 multiradiata Solidago multiradiata Aiton Laureto & Barkman, 2011 
HQ142485 nemoralis Solidago nemoralis Aiton Laureto & Barkman, 2011 
HQ142497 nitida Solidago nitida Torr. & A.Gray Laureto & Barkman, 2011 
HQ142498 ohioensis Solidago ohioensis Riddell Laureto & Barkman, 2011 
HQ142489 patula Solidago patula Muhl. ex Willd. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142474 petiolaris Solidago petiolaris Aiton Laureto & Barkman, 2011 
HQ142499 ptarmicoides Solidago ptarmicoides (Torr. & A.Gray) Boivin Laureto & Barkman, 2011 
HQ142500 riddellii Solidago riddellii Frank Laureto & Barkman, 2011 
HQ142501 rigida Solidago rigida L. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142487 rugosa Solidago rugosa Mill. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142491 sempervirens Solidago sempervirens L. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142473 simplex Solidago simplex Kunth Laureto & Barkman, 2011 
HQ142478 speciosa Solidago speciosa Nutt. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142492 uliginosa Solidago uliginosa Nutt. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142488 ulmifolia Solidago ulmifolia Muhl. ex Willd. Laureto & Barkman, 2011 
HQ142486 velutina Solidago velutina DC. Laureto & Barkman, 2011 
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Tabella 3. Sequenze psbA-trnH utilizzate, con codice NCBI, identificativo qui usato, taxon e riferimenti bibliografici. 
Codice NCBI Identificativo Taxon Riferimenti 
EU337699 canadensis1 Solidago canadensis L. Schlaepfer et al., 2008 
EU337700 canadensis2 Solidago canadensis L. Schlaepfer et al., 2008 
DQ006152 flexicaulis Solidago flexicaulis L. Kress et al., 2005 
DQ006153 gigantea Solidago gigantea Aiton Kress et al., 2005 
DQ006154 juncea Solidago juncea Aiton Kress et al., 2005 
KC310056 kralii1 Solidago kralii Semple Peirson et al., 2013 
KC310057 kralii2 Solidago kralii Semple Peirson et al., 2013 
EU337701 lepida1 Solidago lepida DC. Schlaepfer et al., 2008 
EU337702 lepida2 Solidago lepida DC. Schlaepfer et al., 2008 
DQ006155 simplex Solidago simplex Kunth Kress et al., 2005 
EU337703 virgaurea1 Solidago virgaurea L. Schlaepfer et al., 2008 
EU337704 virgaurea2 Solidago virgaurea L. Schlaepfer et al., 2008 
EU337705 virgaurea3 Solidago virgaurea L. Schlaepfer et al., 2008 
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2.4 Caratteri funzionali 
 
Materiali 
Per ogni popolazione, sono state raccolte almeno 10 foglie adulte e in ottimo stato. 
Seguendo le raccomandazioni di Pérez-Harguindeguy et al. (2013), di queste sono stati 
determinati: peso fresco (leaf fresh weight, LFW, mg), pesando il materiale totalmente 
reidratato in acqua distillata a 4°C al buio per tutta la notte; peso secco (leaf dry weight, 
LDW, mg), pesando nuovamente le stesse foglie dopo una settimana in stufa a 60 °C; area 
fogliare (leaf area, LA, mm2), scannerizzando le foglie fresche e acquisendone l’area tramite 
il software ImageJ. 
Inoltre, è stata misurata l’altezza vegetativa (canopy height, CH), definita come la più breve 
distanza tra la superficie del terreno e la parte aerea vegetativa, di 30 individui per 
popolazione, estratti casualmente. 
 
 
Determinazione della strategia CSR 
Partendo dai tre caratteri grezzi (LA, LFW, LDW), sono stati determinati cinque parametri 
fogliari: contenuto fogliare in materia secca (leaf dry matter content, LDMC = !"#!"#   ×  100, 
%); area fogliare specifica (specific leaf area, SLA = !"!"#, mm2 mg-1); massa fogliare per 
area (Leaf Mass per Area, LMA =   !"#!"! !"!"!  , g m-2); indice di succulenza (SI =   !"#  !  !"#!"! !"!"!  , g dm-2); contenuto fogliare in acqua (Leaf Water Content, LWC =    !"#!!"#!"#   ×  100, %). Per ciascuno di questi, così come per il carattere altezza vegetativa, 
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sono state testate la normalità (test di Shapiro-Wilk) e l’omogeneità delle varianze (test di 
Levene per le distribuzioni non normali e test di Bartlett per le distribuzioni normali). I 
parametri sono stati poi impiegati in un’analisi univariata di comparazione tra le 
popolazioni, comprensiva di un’analisi post-hoc: ANOVA e test di Tukey in caso di 
normalità e omogeneità delle varianze, o Kruskal-Wallis e Mann-Whitney con correzione di 
Bonferroni in caso di violazione di una delle due assunzioni. 
I parametri utilizzati per la determinazione dei tipi funzionali sono quelli indicati da Pierce 
et al. (2013): area fogliare (LA), contenuto fogliare in materia secca (LDMC) e area fogliare 
specifica (SLA). Per la determinazione della strategia CSR (Grime, 1974; Grime, 2001), è 
stato utilizzato il foglio di calcolo fornito da Pierce et al. (2013), impostato per determinare 
le percentuali delle componenti C, S ed R e la strategia terziaria applicabile per ogni 
individuo di input. 
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2.5 Prove di germinazione 
 
I frutti (cipsele) sono stati raccolti nel 2013 durante la dispersione di ogni popolazione (Tre 
Potenze: fine settembre; Monte Pisano e Calambrone: inizio novembre; Livorno: seconda 
metà di novembre), puliti manualmente e conservati in ambiente di laboratorio (c. 20 °C a 
50% umidità relativa e usati entro 6 settimane dalla raccolta). 
Le cipsele sono poi state disposte su capsule Petri con 1% agar e messe a incubare in 
frigotermostati a differenti regimi di luce e temperatura secondo i seguenti parametri: 
• temperatura media (T): 15, 20 o 25 °C, a simulare diverse temperature assumibili dal 
suolo a seconda delle stagioni 
• alternanza di temperatura (A): temperatura costante (15 e 20°C), che simula le 
condizioni in cui si trovano frutti sepolti in profondità; alternanza di temperatura ogni 
12h (20/10, 25/15 e 30/20°C), a simulare le fluttuazioni termiche tra giorno e notte di 
frutti che si trovano negli strati più superficiali del suolo 
• esposizione alla luce (L): frutti tenuti costantemente al buio grazie a un foglio di 
alluminio sigillante le capsule, a simulare condizioni naturali in cui la luce non arriva 
ai frutti a causa della profondità a cui questi si trovano seppelliti nel suolo; frutti 
esposti a 12h di luce e 12h di buio, a simulare l’alternanza di irradiazione naturale 
subita dagli strati più superficiali del terreno. 
Le prove di germinazione sono state concluse al raggiungimento del plateau delle curve di 
crescita alla luce, ovvero entro i 25 giorni dalla messa in incubazione. 
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Tabella 4. Numero di cipsele per popolazione messe in germinazione (30 per capsula Petri) per ciascuna combinazione di 
parametri: temperatura (T), costante o alternata, e esposizione a 12h di luce (L) o no (B). Popolazioni di a Livorno, Monte 
Pisano e Tre Potenze; b Calambrone. 
 T (°C) 
 
15 20/10 20 25/15 30/20 
L 60a, 30b 60a, 30b 60a, 30b 60a, 30b 60a, 30b 




Confronto tra proporzioni 
Per ogni popolazione, le percentuali di germinazione ottenute a parità di trattamento alla 
luce sono state confrontate a differenti condizioni di temperatura tramite un test del χ2 con 
confronto a coppie annesso (procedura di Marascuilo). Lo stesso è stato fatto nel confronto 
tra le diverse popolazioni a parità di condizioni di temperatura. 
 
Modellizzazione 
I dati sono poi stati analizzati tramite un Modello Lineare Generalizzato Misto (GLMM, 
includendo più popolazioni diverse) o tramite un Modello Lineare Generalizzato (GLM, 
includendo una popolazione per volta) in R (R Development Core Team, 2014) con 
funzione link logit e struttura dell’errore binomiale, seguito da un test della verosimiglianza 
(Likelihood). Per ogni analisi, è stato applicato sia un modello completo, comprendente tutti 
i fattori e le interazioni tra essi, sia un modello ridotto ai soli fattori significativi, ottenuto 
tramite Backward elimination e per ognuno di essi è stato calcolato il criterio 
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d’informazione di Akaike (AIC) per stimare quanto un dato modello è adatto a spiegare il 
set di dati. 
Sono state analizzate le quattro popolazioni insieme (GLMM), Calambrone (GLM), le tre 
popolazioni di S. virgaurea (GLMM), Tre Potenze (GLM) e le due popolazioni di S. 
virgaurea tipica insieme (GLMM). 
  








Tutte le popolazioni indagate sono risultate diploidi con 2n = 2x = 18 cromosomi, con una 
costrizione secondaria sul terzo paio cromosomico (fig. 8). Le dimensioni dei cromosomi 
sono abbastanza ridotte, comprese tra 1.6 e 3.2 µm. Di seguito si riportano i cariotipi medi 
calcolati sui valori delle singole piastre cromosomiche (Calambrone: N = 5; Livorno: N = 6; 
Monte Pisano: N = 5; Tre Potenze: N = 5). I parametri derivati CL, r e RL sono stati 
calcolati a partire dai valori di S e L riportati nelle Tabelle 6-9. I dati così ottenuti sono stati 
usati per la costruzione degli idiogrammi (fig. 9). 
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Tabelle 6-9. Cariotipi medi delle quattro popolazioni. 1-9: coppie cromosomiche; S: lunghezza del braccio 
corto (µm); L: lunghezza del braccio lungo (µm); CL: lunghezza totale del cromosoma (µm); r: arm ratio; RL: 
relative length (%). Tutti i valori sono espressi in termini di media ± deviazione standard. 
 




S L CL r RL 
1 0.95 ± 0.18 2.06 ± 0.35 3.01 ± 0.39 2.17 ± 0.54 13.99 ± 1.90 
2 0.96 ± 0.20 1.7 ± 0.18 2.66 ± 0.27 1.78 ± 0.42 12.34 ± 1.34 
3 0.91 ± 0.14 1.65 ± 0.18 2.56 ± 0.23 1.81 ± 0.35 11.91 ± 1.18 
4 0.82 ± 0.14 1.67 ± 0.27 2.49 ± 0.31 2.02 ± 0.48 11.57 ± 1.50 
5 0.88 ± 0.20 1.47 ± 0.18 2.35 ± 0.27 1.67 ± 0.42 10.93 ± 1.32 
6 0.83 ± 0.11 1.41 ± 0.18 2.25 ± 0.21 1.69 ± 0.31 10.43 ± 1.06 
7 0.92 ± 0.20 1.25 ± 0.15 2.17 ± 0.25 1.36 ± 0.33 10.09 ± 1.21 
8 0.92 ± 0.09 1.18 ± 0.25 2.11 ± 0.27 1.28 ± 0.30 9.78 ± 1.30 
9 0.87 ± 0.20 1.06 ± 0.27 1.93 ± 0.34 1.23 ± 0.42 8.97 ± 1.60 
  
tot 21.53 ± 0.86    
 	  	  




S L CL r RL 
1 0.98 ± 0.36 2.22 ± 0.48 3.19 ± 0.61 2.27 ± 0.98 14.44 ± 2.87 
2 0.94 ± 0.35 1.89 ± 0.37 2.82 ± 0.50 2.02 ± 0.84 12.77 ± 2.40 
3 0.84 ± 0.26 1.52 ± 0.37 2.36 ± 0.45 1.81 ± 0.71 10.68 ± 2.14 
4 0.93 ± 0.30 1.56 ± 0.24 2.49 ± 0.38 1.68 ± 0.59 11.26 ± 1.84 
5 0.90 ± 0.29 1.33 ± 0.28 2.23 ± 0.40 1.47 ± 0.56 10.1 ± 1.92 
6 0.81 ± 0.23 1.54 ± 0.20 2.36 ± 0.31 1.89 ± 0.59 10.65 ± 1.52 
7 0.89 ± 0.27 1.47 ± 0.42 2.36 ± 0.50 1.65 ± 0.68 10.68 ± 2.35 
8 0.84 ± 0.23 1.38 ± 0.29 2.22 ± 0.37 1.64 ± 0.57 10.02 ± 1.78 
9 0.80 ± 0.12 1.28 ± 0.28 2.08 ± 0.30 1.59 ± 0.42 9.39 ± 1.49 
  
tot 22.11 ± 1.31    
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S L CL r RL 
1 0.71 ± 0.03 1.87 ± 0.23 2.58 ± 0.23 2.64 ± 0.34 14.04 ± 1.42 
2 0.70 ± 0.08 1.70 ± 0.28 2.40 ± 0.30 2.42 ± 0.50 13.08 ± 1.73 
3 0.71 ± 0.26 1.62 ± 0.47 2.33 ± 0.54 2.29 ± 1.07 12.68 ± 2.99 
4 0.68 ± 0.18 1.47 ± 0.11 2.15 ± 0.21 2.17 ± 0.60 11.73 ± 1.29 
5 0.73 ± 0.22 1.32 ± 0.18 2.05 ± 0.29 1.81 ± 0.61 11.15 ± 1.66 
6 0.70 ± 0.11 1.20 ± 0.17 1.90 ± 0.20 1.71 ± 0.36 10.34 ± 1.22 
7 0.61 ± 0.09 1.14 ± 0.29 1.76 ± 0.30 1.86 ± 0.54 9.58 ± 1.70 
8 0.63 ± 0.17 1.00 ± 0.19 1.63 ± 0.25 1.58 ± 0.51 8.88 ± 1.40 
9 0.69 ± 0.14 0.87 ± 0.21 1.57 ± 0.25 1.26 ± 0.40 8.53 ± 1.45 
  
tot 18.35 ± 0.90    
 




S L CL r RL 
1 0.77 ± 0.08 2.01 ± 0.45 2.78 ± 0.46 2.61 ± 0.65 14.86 ± 2.54 
2 0.76 ± 0.20 1.68 ± 0.05 2.44 ± 0.21 2.20 ± 0.58 13.05 ± 1.26 
3 0.74 ± 0.09 1.45 ± 0.12 2.19 ± 0.15 1.96 ± 0.29 11.58 ± 0.97 
4 0.73 ± 0.23 1.44 ± 0.20 2.17 ± 0.31 1.96 ± 0.68 10.92 ± 1.63 
5 0.80 ± 0.04 1.25 ± 0.16 2.05 ± 0.17 1.56 ± 0.22 10.40 ± 0.97 
6 0.64 ± 0.14 1.31 ± 0.12 1.95 ± 0.18 2.03 ± 0.47 9.65 ± 1.02 
7 0.70 ± 0.15 1.11 ± 0.19 1.81 ± 0.25 1.59 ± 0.44 9.27 ± 1.33 
8 0.72 ± 0.20 1.02 ± 0.25 1.74 ± 0.32 1.41 ± 0.52 8.61 ± 1.63 
9 0.64 ± 0.12 0.97 ± 0.38 1.61 ± 0.40 1.52 ± 0.66 11.66 ± 2.96 
  
tot 18.74 ± 0.87    
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Entrambi gli indici di asimmetria seguono una distribuzione normale per ogni popolazione 
(tab. 10) e le varianze sono omogenee tra le popolazioni sia per il CVCL (p = 0.174), sia per 
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Tabella 5. Risultati dei test di normalità per CVCL e MCA (%). 
  Population Shapiro-Wilk p-value 
CVCL 
Calambrone 0.919 0.525 
Livorno 0.861 0.232 
Monte Pisano 0.994 0.992 
Tre Potenze 0.788 0.064 
 
MCA 
Calambrone 0.957 0.789 
Livorno 0.978 0.926 
Monte Pisano 0.915 0.497 
Tre Potenze 0.914 0.490 
 
 
Mettendo in un grafico a dispersione CVCL in funzione di MCA, le quattro popolazioni 
risultano parzialmente sovrapposte (fig. 10). 
 
 
Figura 5. Scatter plot CVCL e MCA. 
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Secondo l’ANOVA, le popolazioni sono significativamente differenti sia per quanto 
riguarda il CVCL (F = 3.611, p = 0.035), sia per l’MCA (F = 6.669, p = 0.004). 
Il test di Tukey, tuttavia, non rileva differenze significative in alcuna coppia di popolazioni 
per il CVCL. Ne rileva, invece, nel caso dell’MCA, tra Calambrone e Livorno e tra 
Calambrone e Monte Pisano, ma non tra Calambrone e Tre Potenze (tab. 11). 
 
 
Tabella 6. Parametri di asimmetria (media ± deviazione standard) delle quattro popolazioni con gruppi derivanti dai test di 
Tukey. 
 Calambrone Livorno Monte Pisano Tre Potenze 
CVCL 14.25 ± 1.24a 14.12 ± 2.95a 19.05 ± 4.08a 18.83 ± 4.19a 




Raggruppando le popolazioni di S. virgaurea e comparando le specie (tab. 12), invece delle 
popolazioni, l’MCA resta significativamente differente (t = -4.363, DF = 19, p = 0.000), 
mentre il CVCL di S. litoralis rientra all’interno della variabilità di S. virgaurea (t = -1.482, 
DF = 19, p = 0.155). 
 
 
Tabella 7. Parametri di asimmetria (media ± deviazione standard) delle due specie. 
 S. litoralis S. virgaurea CVCL 14.25 ± 1.24 17.13 ± 4.22 
MCA 24.09 ± 1.81 30.42 ± 3.05 
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Bandeggi e FISH 
La CMA3 si lega in corrispondenza delle costrizioni secondarie in tutte e quattro le 
popolazioni (fig. 11). 
 
 
Figura 6. Bandeggio CMA3. C: Calambrone; L: Livorno; MP: Monte Pisano; TP: Tre Potenze. Barra: 10 µm. 
 
 
Per quanto riguarda la FISH, le sonde per il 45S si legano in sovrapposizione con il segnale 
da CMA3, mentre quelle per il 5S si legano circa a metà del braccio corto di una delle 
coppie medio-piccole (fig. 12). Per tutte le popolazioni, dunque, vi è un solo locus per il 
C	   L	  
MP	   TP	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45S in corrispondenza delle costrizioni secondarie, ed un solo locus per il 5S 
approssimativamente su uno delle coppie intermedie. Purtroppo, a causa della tendenza alla 
degradazione causata dal protocollo FISH e delle difficoltà incontrate nell’ibridare la sonda, 
non è stato possibile determinare con maggior precisione la posizione del 5S. 
 
 
Figura 7. FISH. C: Calambrone; L: Livorno; MP: Monte Pisano; TP: Tre Potenze. Barra: 10 µm. 
 
C	  L	  
MP	   TP	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Figura 8. Idiogrammi con bandeggio CMA3 (in giallo) e 45S (in rosso). Le posizioni del 5S (in verde) sono da considerarsi 
puramente indicative. C: Calambrone; L: Livorno; MP: Monte Pisano; TP: Tre Potenze. Barra: 5 µm. 
 
 
Quantità di DNA 
I valori 2C (media ± s.d.) delle quattro popolazioni sono: 2.34 ± 0.03 pg per Calambrone (N 
= 5); 2.31 ± 0.04 pg per Livorno (N = 5); 2.31 ± 0.05 pg per Monte Pisano (N = 6); 2.33 ± 
0.04 pg per Tre Potenze (N = 6). 
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I valori di ogni popolazione seguono una distribuzione normale (Calambrone: W = 0.89, p = 
0.35; Livorno: W = 0.93, p = 0.60; Monte Pisano: W = 0.99, p = 0.97; Tre Potenze: W = 
0.89, p = 0.34) e le varianze sono omogenee tra di loro (p = 0.684), per cui è stato possibile 
procedere con l’Analisi delle Varianze, secondo cui non risultano differenze significative tra 
i gruppi (F = 0.596, p = 0.626). 
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3.2 Sistematica molecolare 
 
Sequenze e allineamento 
Le sequenze ottenute misurano 424 bp per il trnL-trnF e 298-304 bp per il psbA-trnH, 
primer esclusi. 
trnL-trnF: allineando le sequenze ottenute dal sequenziamento, non risultano differenze tra 
gli otto individui. Dall’allineamento comprendente le sequenze di Solidago disponibili in 
database, le sequenze degli individui qui analizzati risultano completamente identiche a 5 
delle altre 32 analizzate (S. bicolor, S. decurrens, S. flexicaulis, S. hispida e S. speciosa). La 
figura 14 mostra il network di aplotipi calcolati al 99%. 
psbA-trnH: l’unica differenza tra le quattro popolazioni indagate sta in un’inserzione di sei 
basi (AATAAT) in posizione 202 per gli individui delle Tre Potenze, TP1 e TP2. Delle tre 
sequenze di S. virgaurea presenti in database, una è identica a quella degli individui di 
Calambrone, Livorno e Monte Pisano, mentre due differiscono per una delezione di cinque 
basi (AATAT) in posizione 253. La figura 15 riporta il network di aplotipi calcolati al 96%. 
Gli individui di Tre Potenze sono a sé, connessi al gruppo formato da virgaurea1, C1, C2, 
L1, L2, MP1 e MP2, che a sua volta è connesso alle altre due sequenze di S. virgaurea 
(virgaurea2 e virgaurea3). 
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Figura 10. psbA-trnH: haplotype network calcolato al 96%. Ogni indel è stata considerata come singolo evento mutazionale.  
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3.3 Caratteri funzionali 
 
Tra i caratteri indagati, solo LFW, LDMC, LMA, LWC e succulenza sono risultati 
distribuiti normalmente per tutte le popolazioni. Tuttavia, le varianze delle quattro 
popolazioni sono omogenee solamente nel caso di LDW, LDMC e LWC, quindi 
l’applicazione dei test parametrici sarebbe possibile solo per LWC e LDMC. Per uniformare 
le analisi, si è dunque scelto di condurre analisi non parametriche su tutti i caratteri 
(Kruskal-Wallis e Mann-Whitney con correzione di Bonferroni). 
Per ogni parametro sono state trovate differenze significative tra le quattro popolazioni (tab. 
13). 
 
Tabella 13. Risultati dell’analisi di Kruskal-Wallis (H). **p < 0.01. 










Dai confronti a coppie (tab. 14), è risultato come il peso fresco di L e TP fosse simile e 
inferiore a quello di C e a quello di MP, significativamente superiore a quello di tutte le altre 
popolazioni. Nel peso secco, L e TP non differiscono tra loro, e anche C e MP assumono 
valori non significativamente differenti. Valori simili tra C e TP derivano invece dall’analisi 
dell’area fogliare, significativamente differenti da quelli di L e da quelli, superiori, di MP. 
LDMC e LWC vedono accomunare C a TP e L a MP, con le prime due popolazioni che 
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presentano valori inferiori di LWC e superiori di LDMC. Nel caso di LMA e SI, i valori più 
bassi sono assunti da L, quelli intermedi da MP e TP e quelli più alti da C, mentre le 
relazioni sono invertire nel caso della SLA, con C che presenta la minor area fogliare 
rapportata al peso. 
 
Tabella 8. Valori medi ± deviazione standard di ogni parametro per ogni popolazione, con gruppi risultanti dai test post-hoc. 
In grassetto, i valori che differiscono significativamente da tutti gli altri. 
 
 Calambrone Livorno Monte Pisano Tre Potenze LFW (mg) 352.05 ± 47.01b 234.54 ± 103.45a 546.80 ± 214.74c 202.55 ± 61.62a 
LDW (mg) 98.67 ± 18.77b 54.92 ± 24.35a 113.50 ± 32.72b 57.82 ± 19.50a 
LA (mm2) 1022.14 ± 188.44a 1720.08 ± 680.33b 2805.76 ± 924.58c 1083.25 ± 208.45a 
LDMC (%) 27.98 ± 3.21b 23.58 ± 1.80a 21.40 ± 2.73a 28.45 ± 3.19b 
SLA (mm2 mg-1) 10.40 ± 0.98a 32.13 ± 3.25c 24.80 ± 4.56b 19.85 ± 5.21b 
LMA (g m-2) 96.93 ± 8.89c 31.43 ± 3.02a 41.43 ± 6.74b 53.29 ± 12.50b 
SI (g dm-2) 2.53 ± 0.38c 1.03 ± 0.14a 1.52 ± 0.21b 1.33 ± 0.21b 
LWC (%) 72.02 ± 3.21a 76.43 ± 1.80b 78.60 ± 2.73b 71.55 ± 3.19a 




Determinazione delle strategie CSR 
I valori C : S : R medi sono 38.9 : 61.1 : 0.0 % per Calambrone (strategia terziaria S/CS), 
33.7 : 31.3 : 35.0 % per Livorno (strategia terziaria CR/CSR), 44.2 : 28.7 : 27.1 % per 
Monte Pisano (strategia terziaria SC/CSR) e 32.5 : 50.3 : 17.2 % per Tre Potenze (strategia 
terziaria SC). 
Nella Figura 16 sono visibili in grafico triangolare (triangolo di Grime) le strategie CSR 
calcolate su ogni singolo individuo. 
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Figura 11. Triangolo di Grime con strategie CSR su ogni singolo individuo considerato. 
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3.4 Prove di germinazione 
 
Al buio, Calambrone germina in quasi tutte le temperature a percentuali comprese tra il 10 e 
il 50%, con un picco del 90% in corrispondenza della temperatura 25/15°C. I tassi di 
germinazione non sono omogenei (p < 0.01), ma dalla procedura di Marascuilo si può 
ipotizzare un andamento della germinazione, anche se non netto, crescente fino al suo 
massimo a 25/15°C (tab. 15). 
Tra le popolazioni di S. virgaurea, solo Tre Potenze mostra capacità non casuale di 
germinare al buio, con un individuo per capsula germinato alle temperature di 20/10, 20 e 
25/15°C e circa il 45% di germinazione a 30/20°C (fig. 17). 
 
Per quanto riguarda i trattamenti alla luce, si osservano due tendenze opposte nei tassi di 
germinazione delle popolazioni di S. virgaurea e quelli di S. litoralis (fig. 18): mentre le 
prime mostrano un apparente aumento della germinazione all’aumentare della temperatura, 
la seconda sembra germinare più facilmente a temperature inferiori. 
I test χ2 confermano, in parte, questa tendenza. Ogni popolazione, infatti, mostra 
un’eterogeneità altamente significativa (p < 0.01) nei tassi di germinazione a temperature 
diverse. Tra le popolazioni di S. virgaurea, Monte Pisano e Tre Potenze mostrano proprio 
un aumento graduale della germinazione in funzione della temperatura (tabb. 16 e 17; si noti 
la parziale sovrapposizione dei gruppi), mentre Livorno rivela solo due gruppi identificabili, 
deterministicamente o meno, come temperature costanti e temperature alternate (tab. 18). 
Nel caso di Calambrone, invece, pur essendoci una differenza altamente significativa tra i 
valori ottenuti a temperature differenti, la procedura di Marascuilo non rileva differenze 
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significative tra nessuna coppia di osservazioni (tab. 19). Poiché questo è molto 
probabilmente dovuto numeri troppo bassi (la metà di quelli utilizzati nel caso delle altre 
popolazioni), sono stati effettuati dei test χ2 a coppie per rilevare le fonti di variabilità (tabb. 
20 e 21), dai quali risulta che i tassi di germinazione alle temperature 20 e 30/20°C sono i 
principali responsabili della significatività del test χ2 complessivo. I bassi valori ricavati a 
30/20°C sono compatibili con l’ipotesi della diminuzione del tasso di germinazione 
all’aumentare della temperatura, anche se la mancanza di significatività nelle differenze tra 
le temperature 15, 20/10 e 25/15°C rende il trend non così evidente. I valori ottenuti a 20°C, 
invece, appaiono in netta controtendenza all’andamento generale, probabilmente dovuti ad 




Figura 12. Percentuali di germinazione di cipsele tenute al buio in funzione della temperatura. C: Calambrone; L: Livorno; 
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Figura 10. Percentuali di germinazione di cipsele tenute a 12h di luce e 12h di buio in funzione della temperatura. C: 
Calambrone; L: Livorno; MP: Monte Pisano; TP: Tre Potenze. Le barre rappresentano gi intervalli di confidenza. 
 
 
Tabella 9. Gruppi risultati dalla procedura di Marascuilo al buio per Calambrone. 
T (°C) Proporzione Gruppi 
15 0.117 A     
20 0.200 A B 
 20/10 0.283 A B 
 30/20 0.467 
 
B 
 25/15 0.917     C 
 
 
Tabella 10. Gruppi risultati dalla procedura di Marascuilo alla luce per Monte Pisano. 
T (°C) Proporzione Gruppi 
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Tabella 11. Gruppi risultati dalla procedura di Marascuilo alla luce per Tre Potenze. 
T (°C) Proporzione Gruppi 










30/20 0.983     C 
 
Tabella 12. Gruppi risultati dalla procedura di Marascuilo alla luce per Livorno. 
T (°C) Proporzione Gruppi 
15 0.417 A   
20 0.533 A 






30/20 0.883   B 
 
Tabella 19. Gruppi risultati dalla procedura di Marascuilo alla luce per Calambrone. 
T (°C) Proporzione Gruppi 
30/20 0.533 A 
20 0.567 A 
25/15 0.800 A 
15 0.833 A 
20/10 0.867 A 
 
Tabella 20. Risultati dei test χ2 tra coppie di temperature alla luce in Calambrone. 
* Valore significativo per il test χ2 ma non per il metodo Monte Carlo. 
  20/10 20 25/15 30/20 
15 ns < 0.05 ns < 0.05 
20/10 
 





   
< 0.05* 
 
Tabella 21. Gruppi ricavati dai test χ2 a coppie per Calambrone. 
* Gruppi supportati dal test χ2 ma non dal metodo Monte Carlo. 
T (°C) Gruppi 
15 A     
20/10 A 




30/20   B C* 
 
 
Comparando, infine, i tassi di germinazione alla luce delle varie popolazioni per ogni 
condizione di temperatura, non si registrano differenze significative per le temperature 
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intermedie 20/10 e 25/15°C, mentre per quelle più estreme 15 e 30/20°C Calambrone risulta 
significativamente differente dalle altre, tra di loro omogenee (p < 0.001). Fanno eccezione i 
dati ottenuti a 20°C, in cui esiste una differenza altamente significativa tra le popolazioni (p 
< 0.001) dovuta alle percentuali anomale di Livorno e Calambrone, quest’ultima non 
significativamente differente da Tre Potenze (tab. 22). 
 
Tabella 22. Gruppi di popolazioni risultati dalla procedura di Marascuilo a 20°C alla luce. C: Calambrone; L: Livorno; MP: 
Monte Pisano; TP: Tre Potenze. 
Popolazione Proporzione Gruppi 
L 0.533 A   









Nel modello comprendente tutte e quattro le popolazioni (AIC = 310), non risulta alcuna 
relazione tra le variabili studiate e i tassi di germinazione (tab. 23). 
 
Tabelle 23-30. Coefficiente di regressione, suo errore standard, valori z, p e significatività tra tassi di germinazione e i fattori 
e interazione tra essi considerati. T: temperatura media; A: alternanza di temperatura giornaliera; L: presenza di luce. 
Tabella 23. Modello completo con tutte le popolazioni. 
 Reg. St. Error z p Sig. 
T 0.095 0.112 0.854 0.393 ns 
A 1.758 2.059 0.854 0.393 ns 
L 1.158 2.111 0.549 0.583 ns 
T × A -0.009 0.115 -0.082 0.935 ns 
T × L 0.148 0.119 1.236 0.216 ns 
A × L 2.943 2.264 1.300 0.194 ns 
T × A × L -0.174 0.126 -1.378 0.168 ns 
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Considerando la popolazione di Calambrone indipendentemente, il modello GLM completo 
(AIC = 107.8) rileva una relazione negativa significativa tra tasso di germinazione e 
interazione di temperatura e luce e una positiva altamente significativa con il fattore luce 
(tab. 24). Escludendo dall’analisi il fattore temperatura (AIC = 119.07), sia l’alternanza di 
temperature, sia la luce risultano influenzare positivamente il tasso di germinazione con una 
significatività molto alta, mentre l’interazione tra luce e alternanza di temperature influisce 
negativamente su di esso (tab. 25). 
 
Tabella 24. Modello completo di Calambrone. 
 Reg. St. Error z p Sig. 
T 0.128 0.122 1.049 0.294 ns 
A 2.664 2.244 1.187 0.235 ns 
L 9.572 3.086 3.101 0.002 < 0.01 
T × A -0.052 0.127 -0.412 0.680 ns 
T × L -0.396 0.173 -2.292 0.022 < 0.05 
A × L -3.458 3.487 -0.992 0.321 ns 
T × A × L 0.136 0.189 0.720 0.471 ns 
 
Tabella 25. Modello ridotto di Calambrone. 
 Reg. St. Error z p Sig. 
A 2.002 0.335 5.971 0.000 < 0.001 
L 2.626 0.411 6.383 0.000 < 0.001 
A × L -1.838 0.499 -3.686 0.000 < 0.001 
 
 
Considerando tutte insieme le popolazioni di S. virgaurea, ed applicando il modello ridotto 
(AIC = 77.75), i tassi di germinazione risultano influenzati positivamente da temperatura, 
alternanza delle temperature e presenza di luce, e negativamente dall’interazione di 
temperatura e alternanza di temperature (tab. 26). 
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Tabella 26. Modello ridotto delle tre popolazioni di S. virgaurea. 
 Reg. St. Error z p Sig. 
T 0.455 0.106 4.293 0.000 < 0.001 
A 4.621 1.059 4.364 0.000 < 0.001 
L 8.389 2.135 3.929 0.000 < 0.001 
T × A -0.170 0.059 -2.892 0.004 < 0.01 
T × L -0.139 0.095 -1.473 0.141 ns 
 
 
Separando Tre Potenze e analizzandola con modello GLM completo (AIC = 43.657), si 
rileva un effetto positivo altamente significativo di temperatura e luce (tab. 27), confermato 
nel modello ridotto alla sola interazione T × A (AIC = 41.793), in cui risulta un effetto 
positivo significativo anche del fattore alternanza di temperatura (tab. 28). 
 
Tabella 27. Modello completo di Tre Potenze. 
 Reg. St. Error z p Sig. 
T 0.632 0.171 3.700 0.000 < 0.001 
A 5.155 2.651 1.945 0.052 ns 
L 9.075 3.131 2.899 0.004 < 0.01 
T × A -0.211 0.120 -1.754 0.079 ns 
T × L -0.208 0.149 -1.398 0.162 ns 
A × L 0.331 1.258 0.263 0.792 ns 
 
Tabella 28. Modello ridotto di Tre Potenze. 
 Reg. St. Error z p Sig. 
T 0.428 0.084 5.074 0.000 < 0.001 
A 4.111 1.813 2.267 0.023 < 0.05 
L 5.082 0.528 9.618 0.000 < 0.001 
T × A -0.130 0.103 -1.257 0.209 ns 
 
 
Le popolazioni di Livorno e Monte Pisano considerate insieme come S. virgaurea tipica 
(AIC = 36.64), subiscono l’effetto del fattore alternanza di temperatura e della sua 
interazione con il fattore temperatura (tab. 29). Escludendo dall’analisi i dati della 
germinazione al buio e quindi anche il fattore luce (AIC = 31.24), si nota un effetto positivo 
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altamente significativo sia della temperatura, sia dell’alternanza di temperatura, ma si perde 
l’effetto dell’interazione tra temperatura e alternanza di temperatura (tab. 30). 
 
Tabella 29. GLMM con fattore luce di Livorno + Monte Pisano. 
 Reg. St. Error z p Sig. 
T -3.374 1213.000 -0.003 0.998 ns 
A 3.918 1.241 3.158 0.002 < 0.01 
L -48.860 18200.000 -0.003 0.998 ns 
T × A -0.135 0.069 -1.963 0.050 < 0.05 
T × L 3.634 1213.000 0.003 0.998 ns 
 
Tabella 30. GLMM senza dati al buio e fattore luce di Livorno + Monte Pisano. 
 Reg. St. Error z p Sig. 
T 0.259 0.055 4.735 0.000 < 0.001 
A 3.875 1.243 3.117 0.002 < 0.01 
T × A -0.133 0.069 -1.931 0.053 ns 
 
  





4.1 Solidago pygmaea G.Bertol. 
 
Solidago pygmaea G.Bertol. è stata descritta da Giuseppe Bertoloni (1841) per l’Appennino 
bolognese (Corno alle Scale e Corno di Lancisa, quest’ultimo probabilmente identificabile 
con il Monte Cornaccio o comunque un rilievo appartenente al gruppo del Corno alle Scale) 
e riportata dal padre Antonio anche per il Monte Cimone (Modena) e le Tre Potenze, oltre 
che per località prealpine (Bertoloni, 1853). Pur non avendo preso visione dei campioni 
originali di Giuseppe Bertoloni, l’attribuzione all’entità S. pygmaea della popolazione di Tre 
Potenze qui studiata è stata basata sulla vicinanza di questa località a quelle indicate da 
Bertoloni (1841) e supportata dalle osservazioni del padre (Bertoloni, 1853). Con 
l’eccezione di flore locali basate su rilevamenti non originali (es. Gibelli & Pirotta, 1882), la 
classificazione a rango specifico di questa entità non è riportata da nessun altro autore di 
nostra conoscenza. Diversi autori hanno anzi rilevato come questa non solo non avesse 
consistenza specifica, ma nemmeno sottospecifica, gli uni notando come esistesse un 
gradiente di variabilità continuo tra l’altezza delle popolazioni di S. virgaurea e quelle di S. 
pygmaea (Caruel, 1860; Fiori, 1903; osservazioni personali), gli altri sottolineando la 
differenza esistente tra quest’ultima, da considerarsi come S. virgaurea subsp. virgaurea 
soggetta a condizioni ambientali poco favorevoli, e entità nane formalmente riconoscibili 
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come sottospecie a sé (Pignatti, 1982; Cecchi, 1993; Greuter, 2008). L’unico autore 
contemporaneo che pare credere alla specificità di S. pygmaea è Garbari (1979), sulla base 
di un idiogramma apparentemente diverso differente da quello di S. virgaurea, ma in netto 
contrasto con quanto trovato in questa tesi (vedi paragrafo successivo). 
Pertanto, anche se lo scopo di questa tesi non era quello di testare la consistenza della 
presunta specie Solidago pygmaea G.Bertol., che – anzi – è stata considerata a priori 
all’interno della variabilità di S. virgaurea, si ritiene che non ci siano le basi per una sua 
distinzione non solo a livello specifico, ma nemmeno a livello sottospecifico. Inoltre, si 
ritiene molto probabile che le segnalazioni di S. virgaurea subsp. minuta (L.) Arcang. per 
l’Appennino tosco-emiliano (es. quelle riportate in Pierini & Peruzzi, 2014) siano in realtà 
riferibili a S. pygmaea, per cui, ammessa l’appartenenza di questa entità a S. virgaurea 
subsp. virgaurea, bisognerebbe rivedere la segnalazione di S. virgaurea subsp. minuta di 
Conti et al. (2005) per l’Emilia-Romagna e probabilmente anche per la Toscana - anche se 
non è escluso che le segnalazioni per le Alpi Apuane (Pierini & Peruzzi, 2014 e riferimenti) 
possano essere valide - e sposare la distribuzione presentata da Pignatti (1982) che vuole la 
subsp. minuta come distribuita solamente lungo l’arco alpino e prealpino. 
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Il numero cromosomico 2n = 18, ritrovato per tutte le popolazioni, era già noto sia per S. 
virgaurea (es. Scheerer, 1939; Beaudry, 1969; Garbari & Tornadore, 1972; Cecchi, 1993; 
Kokubugata et al., 2002; Pustahija et al., 2013), sia per S. litoralis (Garbari & Tornadore, 
1972; Cecchi, 1993; Amore et al., 1999), ma anche per S. pygmaea (Garbari, 1979; Cecchi, 
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Astereae in generale (Semple & Watanabe, 2009), e del genere Solidago in particolare 
(Semple et al., 1984). Nonostante siano note popolazioni poliploidi di alcune specie di 
Solidago (Brouillet et al., 2009), i taxa appartenenti al complesso di Solidago virgaurea 
sono noti come diploidi (cfr. Goldblatt & Johnson, 1979 onwards), con l'eccezione di una 
popolazione balcanica di S. virgaurea rivelatasi decaploide a causa del particolare substrato 
in serpentino (Pustahija et al., 2013). I risultati di questa tesi non riservano dunque sorprese 
sul numero cromosomico e sul livello di ploidia delle entità toscane. 
Sulla morfologia del cariotipo, i dati disponibili prima di questa tesi erano confusi e discordi 
tra loro. Sono infatti disponibili sia fotografie di piastre metafasiche di S. virgaurea 
(Kokubugata et al., 2002) di S. litoralis (Amore et al., 1999), sia idiogrammi di entrambe, 
oltre che quelli di S. pygmaea (Garbari, 1979; Cecchi, 1993), ma la scarsa qualità delle 
immagini rende i cariotipi risultanti estremamente diversi tra di loro (vedi figg. 12 e 13). 
 
 
Figura 14. Fotografie di piastre metafasiche di A: Solidago virgaurea (Kokubugata et al., 2002); B: S. litoralis (Amore et al., 
1999). Barre: 10 µm. 
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Figura 13. Confronto tra gli idiogrammi ricavati da Cecchi (1993) e quelli ricavati da Garbari (1979). A: S. virgaurea; B: S. 
pygmaea; C: S. litoralis. Nessuno dei due autori fornisce una scala dimensionale associata agli idiogrammi. 
 
 
In questa tesi, non sono state trovate differenze rilevanti tra i cariotipi delle varie entità e, 
diversamente da quanto osservato da Garbari (1979) e Cecchi (1993), è stata rilevata solo 
una coppia cromosomica satellitata, la stessa per ogni popolazione, la cui posizione non 
sembra tuttavia coincidere con quella rilevata da Nakamura et al. (1997) per le forme 
asiatiche S. virgaurea subsp. asiatica Kitam. (S. japonica Kitam. secondo Jang et al., 2012) 
e S. virgaurea subsp. leiocarpa (Benth.) Hultén (S. decurrens Lour. secondo Chen & 
Semple, 2011), secondo i quali la coppia satellitata sarebbe la seconda. 
L’unica differenza rilevata tra le due presunte specie consiste nel grado di asimmetria 
intracromosomica; la differenza (significativa al 5%, ma non all’1%) tra i valori di CVCL 
rilevata dall’ANOVA, infatti, non sussiste né nel confronto a coppie con il test di Tukey, né 
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nel test di Student effettuato nel comparare le due specie anziché le quattro popolazioni. 
L’MCA, invece, risulta altamente significativo nel confronto tra specie (test di Student). 
Nell’ANOVA tra popolazioni, il test di Tukey mostra come la variabilità interpopolazionale 
sia da ascrivere totalmente alla popolazione di Calambrone, che tuttavia non risulta 
significativamente differente da quella montana delle Tre Potenze. La presenza di caratteri 
tipici della tribù Astereae e in particolare dei generi Aster e Solidago (Kapoor, 1977; 
Nesom, 1994a), come numero cromosomico di base x = 9, bassi livelli di asimmetria 
intercromosomica (qui indicati con il parametro CVCL) e bassi livelli di asimmetria 
intracromosomica (qui indicati con il parametro MCA), con preponderanza della condizione 
submetacentrica, rendono le popolazioni studiate perfettamente coerenti nel loro contesto 
tassonomico. 
 
Per quanto riguarda numero e posizione dei loci di rDNA, i dati qui ottenuti 
concorderebbero con gli unici altri dati disponibili in letteratura, quelli di Nakamura et al. 
(1997) sulle già citate S. virgaurea subsp. asiatica Kitam. e S. virgaurea subsp. leiocarpa 
(Benth.) Hultén. Entrambe queste entità e tutte le popolazioni da noi indagate presentano un 
solo locus per la regione 45S, che sarebbe situato sulla coppia satellitata, la seconda secondo 
Nakamura et al. (1997), la terza secondo il presente studio. Anche il numero di loci del 
rDNA 5S è lo stesso in tutte e quattro le popolazioni, ma le difficoltà incontrate nella 
rivelazione della sonda, unitamente al grado di degenerazione dei cromosomi causato dal 
protocollo FISH, non permettono di trarre conclusioni supportate dai fatti circa la posizione 
di tale locus. Nakamura et al. (1997) non forniscono dati a riguardo, forse a causa degli 
stessi problemi da noi riscontrati. 
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Numero e posizione dei loci del DNA ribosomale sono parametri che possono variare 
persino a livello intraspecifico, a seconda dei taxa indagati (es. Fukui et al., 1994). 
All’interno delle Asteraceae, sono noti casi di variabilità intraspecifica in questi parametri 
(es. Cerbah et al., 1998; Baeza & Schrader, 2005), ma è ignota la situazione all’interno di 
Solidago o generi affini (cfr. Garcia et al., 2012). Il risultato qui ottenuto, quindi, non è da 
considerarsi, di per sé, prova fondata della conspecificità di S. virgaurea e S. litoralis. A 
maggior ragione se si considerano le difficoltà incontrate nel localizzare il 5S, regione 
potenzialmente più dinamica del 45S secondo quanto rilevato da Baeza & Schrader (2005) 
nel caso di Astereae americane come Haplopappus Cass. e Grindelia Willd. 
 
Non sono state trovate differenze nella quantità di DNA, che confermerebbe la presenza di 
un genoma molto piccolo (secondo la classificazione proposta da Leitch et al., 2005) per 
entrambe le entità, così come avviene nel caso della maggior parte delle altre Solidago 
indagate sinora (tab. 31), ma anche per molte delle specie di Astereae con quantità di DNA 
nota, i cui valori 1C variano tra 0.85 e 3.30 pg (Vallès et al., 2013). 
Considerando che pare esistere una certa variabilità interspecifica nella quantità di DNA 
delle specie appartenenti al genere Solidago, l’identità tra i valori di S. litoralis e S. 
virgaurea è qui ritenuta come maggiormente affidabile rispetto alla posizione dei loci di 
rDNA nel valutare le relazioni tra queste due entità. Purtroppo, in assenza di indicazioni 
precise sul livello di ploidia delle popolazioni indagate in letteratura e delle deviazioni 
standard associate ai valori riportati, da questi dati non è possibile valutare con maggior 
precisione quale sia la reale variabilità intra- e interspecifica all’interno del genere e meno 
ancora confrontare le varie specie dal punto di vista statistico. Inoltre, nonostante esistano 
degli accorgimenti che permettono di standardizzare le misurazioni ottenute da autori e 
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strumenti diversi (Doležel et al., 2007), non sempre questi precetti sono seguiti in modo 
idoneo e il rischio risultante è quello di sovrastimare la variabilità interna a una determinata 
specie, oltre che a fornire stime totalmente errate nel caso di misurazioni uniche 
(Greilhuber, 2005). Nel caso di S. virgaurea, per esempio, solo le misurazioni di Garcia et 
al. (2013) e Pustahija et al. (2013), effettuate su popolazioni rispettivamente iberiche e 
balcaniche, sono pienamente compatibili con i risultati ottenuti dalle popolazioni toscane3. Il 
valore di Sliwinska & Thiem (2007), peraltro il primo in termini temporali, è troppo diverso 
per non destare almeno qualche dubbio e oltretutto, trattandosi di uno studio con scopi 
molto diversi dagli altri, nonostante non sia indicata la provenienza del materiale, è 
possibile che questo derivi da qualche cultivar più che da una popolazione spontanea. 
Potenzialmente più interessante è il caso dei valori trovati da Temsch et al. (2010): la 
popolazione studiata viene infatti da Altenberg an der Rax, una località austriaca situata a 
1500 m s.l.m. Non appare del tutto inverosimile, dunque, che si possa trattare di una di 
quelle forme montane da molti identificate sotto il nome di S. virgaurea subsp. minuta. 
Escludendo la possibilità di un’applicazione erronea degli accorgimenti di Doležel et al. 
(2007), la considerazione fondamentale che ci resta da fare sulla base di queste supposizioni 
è che la quantità di DNA varii maggiormente tra S. virgaurea subsp. virgaurea e subsp. 
minuta che tra S. virgaurea s.l. e S. litoralis, conferendo ancor più forza all’evidenza di 
un’identità, almeno dal punto di vista citogenetico, tra queste due entità. Inoltre, questo 
confermerebbe anche la non appartenenza alla subsp. minuta delle popolazioni di S. 
virgaurea dell’Appennino Tosco-Emiliano. 
 	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  	  
3 Il valore di 1Cx trovato da Pustahija et al. (2013) per la popolazione decaploide non è comparabile 
con quelli delle popolazioni diploidi perché nei poliploidi c’è la tendenza a perdere DNA e ad 
avere, quindi, valori di 1Cx inferiori (cfr. Leitch & Bennett, 2004). 
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Tabella 13. Quantità di DNA (pg) note per il genere Solidago e dimensioni del genoma secondo le categorie di Leitch et al. 
(2005). Vi è compresa la popolazione decaploide di S. virgaurea trovata da Pustahija et al. (2013). 
Taxon 1C 2C 1Cx Genoma Riferimenti 
Solidago canadensis L. 1.58 3.16 1.58 piccolo Galbraith et al. (1983) 
Solidago canadensis L. 1.02 2.04 1.02 molto piccolo Kubešová et al. (2010) 
Solidago canadensis L. 1.05 2.1 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago canadensis L. 1 2 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago canadensis L. subsp. canadensis 0.98 1.96 
 
molto piccolo Garcia et al. (2013) 
Solidago flexicaulis L. 1.9 3.8 
 
piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago gigantea Aiton 1.83 3.65 0.91 piccolo Kubešová et al. (2010) 
Solidago gigantea Aiton 1.05 2.1 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago gigantea Aiton 1.1 2.2 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago gigantea Aiton 0.5 1 0.5 molto piccolo Schlaepfer et al. (2008) 
Solidago gigantea Aiton 0.71 1.42 0.47 molto piccolo Schlaepfer et al. (2008) 
Solidago gigantea Aiton 0.92 1.84 0.46 molto piccolo Schlaepfer et al. (2008) 
Solidago gigantea Aiton 0.91 1.82 0.46 molto piccolo Schlaepfer et al. (2008) 
Solidago gigantea Aiton 0.91 1.82 0.46 molto piccolo Schlaepfer et al. (2008) 
Solidago gigantea Aiton 1.12 2.23 0.45 molto piccolo Schlaepfer et al. (2008) 
Solidago gigantea Aiton 1.32 2.63 0.44 molto piccolo Schlaepfer et al. (2008) 
Solidago graminifolia (L.) Salisb. 0.87 1.74 
 
molto piccolo 
Sliwinska & Thiem 
(2007) 
Solidago hispida Muhl. ex Willd. 1.05 2.1 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago hispida Muhl. ex Willd. 1.05 2.1 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago litoralis Savi 1.17 2.34  molto piccolo presente studio 
Solidago nemoralis Aiton 1.75 3.5 
 
piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago ptarmicoides (Nees) B.Boivin 0.95 1.9 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago rigida L. var. rigida 1 2 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago rigida L. var. cf. rigida 1.8 3.6 
 
piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago subsect. Humiles (Rydb.) Semple 1.15 2.3 1.15 molto piccolo Peirson et al. (2012) 
Solidago subsect. Humiles (Rydb.) Semple 2.18 4.36 1.09 piccolo Peirson et al. (2012) 
Solidago subsect. Humiles (Rydb.) Semple 3.04 6.08 1.01 piccolo Peirson et al. (2012) 
Solidago speciosa Nutt. var. rigidiuscula Torr. & A.Gray 1.2 2.4 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago speciosa Nutt. var. rigidiuscula Torr. & A.Gray 1.15 2.3 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago speciosa Nutt. var. rigidiuscula Torr. & A.Gray 1.2 2.4 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago speciosa Nutt. var. speciosa 2.2 4.4 
 
piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago ulmifolia Muhl. ex Willd. 0.9 1.8 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago ulmifolia Muhl. ex Willd. 0.95 1.9 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago ulmifolia Muhl. ex Willd. 0.95 1.9 
 
molto piccolo Bai et al. (2012) 
Solidago virgaurea L. 1.07 2.16 
 
molto piccolo 
Sliwinska & Thiem 
(2007) 
Solidago virgaurea L. 1.13 2.26 1.13 molto piccolo Temsch et al. (2010) 
Solidago virgaurea L. 1.16 2.32 1.16 molto piccolo Pustahija et al. (2013) 
Solidago virgaurea L. 4.97 9.93 0.99 molto piccolo Pustahija et al. (2013) 
Solidago virgaurea L. 1.18 2.35 
 
molto piccolo Garcia et al. (2013) 
Solidago virgaurea L. 1.15 2.31 1.15 molto piccolo presente studio 
Solidago virgaurea L. 1.15 2.31 1.15 molto piccolo presente studio 
Solidago virgaurea L. 1.16 2.33 1.16 molto piccolo presente studio 




Nonostante i risultati ottenuti dalle analisi citogenetiche non escludano, di per sé, una 
separazione a livello specifico tra S. virgaurea e S. litoralis, non vi sono nemmeno dati a 
supporto di essa, con l’esclusione dell’asimmetria intracromosomica, che, peraltro, non 
separerebbe nemmeno nettamente le due specie. Viene a cadere, quindi, una delle evidenze 
a favore del rango specifico di S. litoralis identificate da Garbari (1979) e da Garbari & 
Cecchi (2000), oltre che quella per il riconoscimento della “specie” S. pygmaea come 
separata da S. virgaurea (Garbari, 1979). Questi risultati supporterebbero, dunque, un rango 
sottospecifico per S. litoralis, o, quantomeno, una separazione molto recente tra le due entità 
che non è sfociata in alcun riarrangiamento rilevante a livello citogenetico. 
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4.3 Sistematica molecolare 
 
La perfetta identità tra le sequenze trnL-trnF delle popolazioni qui indagate e quelle non 
solo di S. decurrens (appartenente al S. virgaurea complex sensu Nesom (1993) e 
tradizionalmente considerata sottospecie di S. virgaurea come subsp. leiocarpa), ma anche 
di specie americane come S. bicolor, S. flexicaulis, S. hispida e S. speciosa, rende i risultati 
ottenuti per questo marcatore praticamente inutili allo scopo di questa tesi, se non per 
escludere l’ipotesi di un’estrema lontananza tra S. virgaurea e S. litoralis. È comunque 
interessante notare come le specie americane che presentano lo stesso aplotipo delle 
popolazioni toscane appartengano tutte a Solidago subsect. Squarrosae (Semple & Cook, 
2006, modificato da Semple, 2014), mentre l’aplotipo di S. multiradiata, considerata da 
molti la specie americana più vicina al gruppo di S. virgaurea s.l. (Nesom, 1993 e 
riferimenti bibliografici; Semple, 2014), si pone a ben più di 9 step di distanza, con 
l’aplotipo di S. canadensis var. scabra, S. patula, S. riddellii, S. rugosa e S. sempervirens e 
quello di un individuo di S. gigantea (sequenza gigantea4) intermedi tra esso e quello delle 
popolazioni toscane. Addirittura, risulta minor differenza tra queste ultime e le specie della 
sezione S. virgaurea sect. Ptarmicoidei, S. ptarmicoides e S. ohioensis, con lo stesso 
aplotipo, e S. riddellii, da certi autori considerate membri del genere a sé Oligoneuron Small 
(Nesom, 1993). È evidente, come già rilevato da altri autori (Beck et al., 2004; Semple & 
Cook, 2006), che le relazioni interne al genere sono ancora poco chiare, anche se lo studio 
dei marcatori plastidiali, a ereditarietà uniparentale verosimilmente materna (cfr. Corriveau 
& Coleman, 1988), non è necessariamente specchio delle relazioni filogenetiche “visibili” a 
livello nucleare. 
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Neanche il network del psbA-trnH è interpretabile univocamente, anche se certamente più 
informativo del precedente. L’unica indel (AATAAT) in posizione 202 che differenzia gli 
individui di Tre Potenze da quelli delle altre popolazioni potrebbe essere occorso in uno o al 
massimo due eventi mutazionali, non particolarmente informativi in una ricostruzione 
filogenetica. Inoltre, S. canadensis, S. juncea e S. kralii, presentano lo stesso aplotipo 
nonostante appartengano a tre sottosezioni diverse secondo Semple & Cook (2006), 
rispettivamente Solidago subsect. Triplinervae, subsect. Junceae e subsect. Humiles. 
Tuttavia, in aggiunta a quelli ottenuti dalle popolazioni indagate in questo studio, viene 
rilevato un terzo aplotipo di S. virgaurea, ottenuto da una popolazione di Zurigo (Schlaepfer 
et al., 2008) e differenziantesi per una indel di 5 nucleotidi (AATAT) in posizione 253, 
anche questo probabilmente frutto di uno o due eventi mutazionali. S. virgaurea 
comprenderebbe dunque almeno tre aplotipi, campionati da popolazioni che si trovano a una 
distanza reciproca non molto grande rispetto all’areale della specie. S. litoralis rientra 
nell’aplotipo centrale di S. virgaurea, insieme agli individui di Livorno, Monte Pisano e a 
uno di Zurigo. 
I marcatori scelti sono tra i più sequenziati e utilizzati in studi di filogenesi intrageneriche, 
grazie alla facile amplificabilità, alle dimensioni ottimali e all’alta variabilità che li rende 
potenzialmente molto utili a bassi livelli tassonomici. Il psbA-trnH, in particolare, è stato 
candidato più volte come marcatore per il barcoding nelle piante, proprio grazie al suo alto 
tasso mutazionale (es. Kress et al., 2005; Dong et al., 2012). 
Kress et al. (2005) e Pang et al. (2012) fanno notare, tuttavia, che sequenze di psbA-trnH 
troppo brevi, come nel caso del genere Solidago, rischiano di non essere abbastanza 
informative da permettere una ricostruzione filogenetica, anche se la presenza di indels 
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uniche può essere sufficiente a consentire una discriminazione tra le specie. Pur con il 
dubbio derivante da queste considerazioni, il fatto che, in totale, siano stati trovati tre 
aplotipi diversi in S. virgaurea, testimonia probabilmente una maggiore variabilità delle 
entità europee rispetto a quelle americane. Comunque, l’identità tra le sequenze di S. 
litoralis e quelle di individui provenienti da Livorno, Monte Pisano o Zurigo rappresentano 
una ulteriore indicazione a favore della conspecificità delle due entità. 
Come già detto per gli aspetti citogenetici, nonostante il dubbio sull’abilità di questi 
marcatori e del trnL-trnF più in particolare nel discriminare a livello specifico, certamente 
non è supportata l’ipotesi di una netta separazione tra le due entità. Inoltre, così come nel 
caso della quantità di DNA, resta il fatto che, per il psbA-trnH, S. virgaurea pare variare 
maggiormente a livello intraspecifico che rispetto a S. litoralis, che presenta lo stesso 
aplotipo delle popolazioni di S. virgaurea subsp. virgaurea ad essa geograficamente più 
vicine e quindi maggiormente candidate a condividere un antenato comune prossimo con la 
stessa S. litoralis (Garbari & Cecchi, 2000). 
Per avere una visione più ampia del confronto tra le due entità, sarebbe opportuno ampliare 
l’analisi ad altri marcatori ad alta variabilità, come già tentato da Laureto & Barkman 
(2011) per altre specie di Solidago. 
Risposte forse più definitive potrebbero inoltre essere date da uno studio che impieghi i 14 
marcatori microsatellitari (simple sequence repeat, SSR) recentemente individuati da Beck 
et al. (2014) per il genere Solidago, unitamente a quelli già descritti per S. sempervirens 
(Wieczorek and Geber, 2002), S. canadensis (Zhao et al., 2012) e S. altissima (Sakata et al., 
2013), anche se questi non sono ancora stati testati in una ricostruzione filogenetica che 
utilizzi un rilevante numero di specie. 
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4.4 Caratteri funzionali 
 
La popolazione di Calambrone (strategia S/CS) si differenzia dalle altre tre per la totale 
assenza, in tutti gli individui, della componente di ruderalità. Ciò significa che l’habitat in 
cui vive questa popolazione è scarsamente disturbato (Grime, 1977). In effetti, S. litoralis 
colonizza preferenzialmente gli ambienti interdunali e raramente supera il versante 
interdunale dell’ammofileto (Garbari & Cecchi, 2000). Quest’ultimo costituisce una barriera 
alle correnti ventose marine e all’accumulo di sabbia da esse causato; l’interduna, grazie a 
questo riparo e alla relativa lontananza dal mare, è quindi caratterizzata da un substrato più 
consolidato e compatto, che risente in misura minore delle fonti di disturbo tipiche delle 
fasce più vicine alla battigia (Vagge & Biondi, 1999; Brunbjerg et al., 2012). 
Gli ambienti dell’entroterra in cui si ritrovano le popolazioni di S. virgaurea sono invece più 
soggetti a disturbo, specialmente nel caso di Livorno e Monte Pisano, raccolte ai margini 
boschivi e lungo sentieri, più soggette, dunque, a riarrangiamenti del suolo causati dalla 
fauna o da smottamenti naturali o artificiali, aspetto confermato dalla maggior componente 
di ruderalità nel loro spettro CSR. 
 
Una tendenza più o meno opposta la si ricava dalle percentuali di tolleranza allo stress, 
maggiori in Calambrone e, in misura minore, in Tre Potenze e minori nelle altre due 
popolazioni. Questo è facilmente spiegabile dall’habitat psammofilo di S. litoralis, anche se 
gli ambienti in cui questa vive, sono caratterizzati da una diminuzione della componente di 
stress rispetto a quelli più vicini al mare: la lontananza dal mare, insieme alla compattazione 
del substrato, fanno sì che l’intensità dell’aerosol marino sia inferiore e ci sia una maggior 
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ritenzione dell’acqua piovana, oltre che una maggior concentrazione dei nutrienti nel suolo 
(Hesp & Martínez, 2007). Anche questo aspetto è visibile dallo spettro CSR di S. litoralis, 
in cui la componente di tolleranza allo stress è maggiore di quella delle popolazioni tipiche 
di S. virgaurea, ma si mantiene tra il 50 e il 70%, non raggiungendo le percentuali massime 
di una pianta a strategia S. È comunque interessante notare come in questa componente non 
si differenzi molto dalla maggior parte degli individui di Tre Potenze (strategia SC): questi 
si trovano, infatti, in un vaccinieto, oltre la copertura boschiva che normalmente fornisce 
l’habitat a S. virgaurea, in un substrato acido e povero di azoto (Mardari et al., 2013), che 
fornirebbe, quindi, un ambiente non ideale alla crescita di specie meno tolleranti. 
Piante tolleranti allo stress sono generalmente caratterizzate da bassa statura, piccole foglie 
e tratti economici fogliari conservativi (Cerabolini et al., 2010; Pierce et al., 2013 e 
riferimenti). In effetti, se Tre Potenze assume i valori più bassi in altezza vegetativa, 
Calambrone risulta essere la popolazione più conservativa nell’ambito dei tratti economici 
fogliari, mentre entrambe le popolazioni presentano la minor superficie fogliare. L’area 
fogliare di Calambrone non differisce da quella di Tre Potenze, ma, mentre i bassi valori di 
quest’ultima potrebbero essere giustificabili con considerazioni di tipo allometrico, nel caso 
della più alta S. litoralis, è più probabile che siano da ascriversi a un adattamento ecologico 
finalizzato alla minor perdita di acqua in un ambiente arido e assolato come quello dunale 
(Givnish, 1987). In effetti, esistono differenze significative tra le due popolazioni nei tre 
parametri rapportati alla superficie fogliare, ovvero la succulenza, l’SLA e il suo inverso 
LMA. Calambrone presenta i valori massimi di LMA e succulenza e minimi di SLA, mentre 
Monte Pisano e Tre Potenze rappresentano il gruppo intermedio, significativamente 
differente da Livorno. 
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I parametri inversi LDMC e LWC, comunque, ripristinano una somiglianza nelle 
caratteristiche delle due popolazioni più stress-tolleranti, che indicano una strategia nello 
sfruttamento delle risorse finalizzata a un maggior investimento sulla massa secca rispetto 
alle due S. virgaurea tipiche, che sono in proporzione più acquose e dunque relativamente 
più ruderali e a strategia r (modello r-K di MacArthur & Wilson, 1967; Grime, 1977). 
Foglie con alti valori di LDMC tendono ad essere più dure e protette contro danni meccanici 
determinati da fattori biotici (erbivoria, calpestio) o abiotici (vento, precipitazioni 
atmosferiche; Pérez-Harguindeguy et al., 2013), questi ultimi probabilmente responsabili 
dei valori relativamente più alti di LDMC in Calambrone e Tre Potenze, entrambe 
trovandosi in habitat più ventosi e meno protetti di quelli delle altre due. 
Bassi valori di SLA sono indicativi di ambienti stressati, poveri di nutrienti, in cui le piante 
investono sulla longevità delle foglie e sulla quantità di C e metaboliti secondari (Salleo & 
Nardini, 2000). Viceversa, in ambienti più produttivi e disturbati, come quelli abitati da 
Livorno e Monte Pisano, le piante tendono ad assumere valori di SLA più alti (Poorter et al., 
2009) e valori di LDMC più bassi (Pérez-Harguindeguy et al., 2013), come visibile nello 
spettro CSR delle due popolazioni di S. virgaurea tipica. In effetti, i valori massimi di SLA 
sono quelli riportati dalla popolazione di Livorno, campionata in un bosco planiziale 
ripariale: l’alta disponibilità di acqua influenzerebbe negativamente l’investimento in 
materia secca fogliare da parte degli individui, esattamente all’opposto di ciò che avviene 
nel caso di Calambrone. 
 
Le due popolazioni di S. virgaurea tipica presentano strategie molto vicine tra loro, anche se 
non sovrapposte, con Livorno (strategia CR/CSR) leggermente più ruderale e meno 
competitiva rispetto a Monte Pisano (strategia SC/CSR), aspetto probabilmente dovuto alla 
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maggior superficie fogliare di quest’ultima, nonostante non vi siano differenze significative 
nell’altezza vegetativa di tali popolazioni, generalmente considerata indice di della 
componente di competitività (Cerabolini et al., 2010; Pierce et al., 2013 e riferimenti). 
Variazioni a livello popolazionale nei tipi funzionali sono comuni anche comparando 
popolazioni di ambienti tendenzialmente simili; la complessità dei fattori biotici e abiotici 
che regolano l’ecologia di una certa popolazione è infatti tale da spiegare variazioni di 
strategie anche marcate all’interno della stessa specie (Duckworth et al., 2000; Gibson, 
2015). Nel caso specifico, nonostante crescano entrambe in boschi di latifoglie, la 
popolazione di Monte Pisano vive in un castagneto a circa 700 m s.l.m., mentre quella di 
Livorno in un querceto planiziale ripariale relitto, caratterizzato dalla presenza della farnia. 
Entrambe queste popolazioni, in ogni caso, tendono ad occupare posizioni molto centrali del 
triangolo di Grime, con strategie terziarie che si avvicinano molto a quella CSR. Questo 
denoterebbe un opportunismo e un generalismo a livello delle strategie ecologiche 
perfettamente in linea con le tendenze di questa specie, che conterrebbe in sé le potenzialità 
per estendere il proprio areale, geografico ed ecologico, in più direzioni (cfr. Turesson, 
1922b). 
A questo proposito, è molto interessante notare come la popolazione di Tre Potenze, 
nonostante sia da considerare tutt’al più un ecotipo di S. virgaurea (cfr. Pignatti, 1982; 
Cecchi, 1993), formi una sorta di “ponte” tra le strategie delle popolazioni tipiche di 
quest’ultima e quella di S. litoralis. 
 
In sintesi, la differenza tra Calambrone e le altre popolazioni emerge soprattutto nei caratteri 
che mettono in relazione massa secca e area, gli stessi caratteri che – però – differenziano 
anche Livorno dalle altre popolazioni di S. virgaurea. In particolare, l’abbassamento della 
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SLA e l’aumento della succulenza sono tipici effetti dell’adattamento ad ambienti aridi e 
assolati del clima mediterraneo (Gratani & Varone, 2006). Confrontando i risultati qui 
ottenuti con quelli di altre piante psammofile mediterranee (Gratani et al., 2009), tuttavia, 
Calambrone avrebbe valori di LMA relativamente bassi, paragonabili a quelli di Cakile 
maritima Scop. (8.4 ± 0.4 mg cm-2) e Anthemis maritima L. (8.2 ± 0.5 mg cm-2), e 
succulenza inferiore a quella di tutte le specie indagate dagli autori (da un massimo di 96.4 
± 0.9 mg cm-2 di Cakile maritima a un minimo di 28.3 ± 0.4 mg cm-2 di Elytrigia juncea (L.) 
Nevski). Rispetto ad altre piante prettamente psammofile, dunque, S. litoralis non 
presenterebbe un adattamento massimo nella tolleranza alle condizioni aride e assolate della 
spiaggia, specialmente per quanto riguarda la succulenza. Inoltre, nei valori di LDMC, 
indice migliore della fertilità del suolo (Hodgson et al., 2011), non vi sono differenze 
significative con Tre Potenze, per cui questo carattere non supporterebbe una distanza 
ecologica rilevante. 
 
A prescindere dalle considerazioni ecologiche, ai fini di questa tesi è comunque degno di 
nota che una popolazione attualmente non riconosciuta come sottospecie, come quella di 
Tre Potenze, possa avvicinarsi a tal punto a una spesso considerata specie a sé come 
Calambrone. È bene ricordare che, per definizione, i tipi funzionali sono raggruppamenti 
non filogenetici, per cui sarebbe un errore trarre conclusioni sistematiche quando 
popolazioni diverse della stessa specie possono mostrare strategie ecologiche molto diverse. 
Del resto, taxa molto distanti tra loro possono sovrapporsi completamente come funzione 
ecologica (Duckworth et al., 2000 e riferimenti). Quel che si può dire, però, è che, 
considerandola nel suo complesso, S. virgaurea presenta una variabilità tale da renderla 
forse potenzialmente capace di occupare la stessa nicchia di S. litoralis. Anche se questo 
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non risponde al quesito sistematico, ci presenta comunque un quadro compatibile con quello 
della separazione recente tra le due entità, in cui S. litoralis non avrebbe ancora occupato un 
ambiente del tutto estraneo alle potenzialità di S. virgaurea. Questo è ancor più vero se 
pensiamo all’entità psammofila atlantica S. virgaurea subsp. macrorrhiza (Lange) Nyman, 
attualmente considerata (al più) sottospecie di S. virgaurea (Greuter, 2008), che 
dimostrerebbe come questa specie sia capace di colonizzare anche gli ambienti dunali, a 
prescindere dal livello tassonomico a cui vogliamo considerarla. La colonizzazione degli 
ambienti dunali, del resto, non è estranea all’interno del genere, in particolare nella 
sottosezione Maritimae, come nel caso di S. sempervirens L., nativa degli ambienti dunali 
della costa atlantica dell’America Settentrionale e Centrale, ma naturalizzatasi anche in 
ambienti più continentali (Brauer & Geber, 2002). 
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4.5 Prove di germinazione 
 
Nonostante tutte le popolazioni risentano positivamente del fattore luce, solo Calambrone e 
Tre Potenze sono capaci di germinare anche al buio. Nel caso di Tre Potenze, si può 
ipotizzare che i suoli dei vaccinieti in cui vivono queste piante siano caratterizzati da un 
minor disturbo rispetto ai suoli più esposti, vicini a sentieri e margini boschivi, in cui sono 
state campionate le altre due popolazioni di S. virgaurea. La potenziale capacità di 
germinare al buio sarebbe dunque stata acquisita in seguito alla colonizzazione di habitat in 
cui questa strategia di riserva avrebbe potuto rivelarsi vantaggiosa. 
Per quanto riguarda Calambrone, la germinazione al buio è giustificata dall’habitat dunale, 
rappresentando generalmente una delle caratteristiche delle piante psammofile (Baskin & 
Baskin, 2001). Nonostante siano note molte psammofite che mostrano una netta preferenza 
per l’assenza di luce (es. Thanos et al., 1991), la diminuzione della germinabilità alla luce è 
stata correlata con l’aumento della massa dei semi (Milberg et al., 2000). Nel caso di S. 
litoralis, le cipsele sono probabilmente troppo leggere per raggiungere profondità superiori, 
per cui si posizionerebbero negli strati più superficiali del suolo. Alcuni autori (es. Tester & 
Morris, 1987; Benvenuti & Macchia, 1998) hanno mostrato come la luce giunga a intensità 
fisiologicamente significative entro i 4-5 mm dalla superficie; è dunque verosimile che le 
cipsele di S. litoralis si mantengano entro il centimetro di profondità, esattamente come nel 
caso della congenerica S. sempervirens L. (van der Valk, 1974). 
 
Anche l’alternanza di temperatura risulta influire positivamente su tutte le popolazioni 
indagate. La maggior parte dei semi è esposta a fluttuazioni termiche, per cui è facilmente 
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comprensibile come questo regime sia favorito da moltissime specie (Baskin & Baskin, 
2001). Le piante litorali, tuttavia, costituiscono generalmente un’eccezione alla regola: i loro 
semi, infatti, possono trovarsi seppelliti dalla sabbia a profondità anche notevoli, dove le 
temperature sono tendenzialmente costanti. Le specie delle prime fasce dunali, in cui 
l’azione del vento si concretizza in una tendenza all’accumulo di sabbia, sarebbero quindi 
state selezionate per l’acquisizione della capacità germinativa al buio e a temperature 
costanti, condizioni essenziali per la colonizzazione di questi ambienti instabili (van der 
Valk, 1974; Baskin & Baskin, 2001). Nel caso presente, contribuisce in parte alla 
significatività del fattore temperatura alternata per S. litoralis la bassa percentuale di 
germinazione a 20°C alla luce, probabilmente dovuta a un errore sperimentale o a una 
casuale scelta di cipsele non vitali; ma è anche vero che a 30/20°C la germinazione è 
altrettanto bassa e che, al buio, i valori più alti – picco compreso – occorrono alle 
temperature alternate, come dimostra anche la dipendenza negativa dall’interazione tra i 
fattori luce e alternanza di temperatura. Inoltre, l’alta percentuale di germinazione a 15°C 
alla luce non risulta significativamente differente da quelle avute alle temperature alternate 
20/10 e 25/15°C. Questa dipendenza dalle temperature alternate ben si accorda con quella 
dall’esposizione luminosa: i semi delle piante dunali che si trovano in superficie risentono 
maggiormente anche degli sbalzi termici, a differenza delle psammofite ben adattate, i cui 
semi raggiungono profondità maggiori trovandosi in condizioni di buio e temperature 
costanti (van der Valk, 1972; Del Vecchio et al., 2012; Cogoni et al., 2012). 
 
Sia il modello lineare generalizzato, sia i χ2 test mettono in evidenza un aumento del tasso 
di germinazione all’aumentare della temperatura, per tutte e tre le popolazioni di S. 
virgaurea, in un modello compatibile con quello generalmente riscontrato in specie di 
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ambienti boschivi temperati, che spesso si trovano a germinare in primavera dopo la 
stagione fredda (Baskin & Baskin, 2001). Poiché le cipsele vengono disperse a partire dalla 
seconda metà di settembre a novembre con un gradiente inverso rispetto a quello 
altitudinale (Caruel, 1860), è verosimile che non ci siano le condizioni termiche necessarie 
per la loro germinazione fino alla primavera o estate successiva (tabb. 32-34), rendendo non 
necessaria l’acquisizione della dormienza; ma l’assenza di quest’ultima non escluderebbe 
affatto un’eventuale germinazione autunnale a temperature più alte della norma. 
 
Tabelle 14-35. Precipitazioni e temperature ambientali medie di ogni mese dell’anno in località vicine alle stazioni di 
campionamento. Dati presi da Climate-Data.org (© Climate-Data.org / AmbiWeb GmbH / OpenStreetMap contributors). 
Tabella 32. Livorno (città). 
 
 
Tabella 153. Calci, predittore per Monte Pisano. La popolazione si trova in un punto probabilmente più freddo e piovoso. 
 
 
Tabella 16. Abetone, predittore per Tre Potenze. La popolazione si trova ad altitudini superiori.
 
	   89	  
 
Tabella 17. Calambrone. Ai nostri fini, non va trascurato che la sabbia raggiunge alte temperature ben prima di quando non 
faccia l’ambiente atmosferico circostante.
 
 
Per quanto riguarda Calambrone, il GLM non trova alcuna relazione tra germinazione e 
temperatura, né positiva come in S. virgaurea, né negativa come in molte piante psammofile 
mediterranee, che tendono a germinare nella stagione fredda per evitare le condizioni secche 
estive (Thanos et al., 1991; Cogoni et al., 2012; Del Vecchio et al., 2012). La procedura di 
Marascuilo del test χ2 per le diverse temperature alla luce non rileva differenze nel 
confronto a coppie. Tuttavia, i test χ2 applicati ad ogni coppia di temperature rivelano un 
pattern simile all’atteso, anche se non così marcato. Il confronto tra le quattro popolazioni 
alle differenti temperature confermerebbe una tendenza opposta a quella di S. virgaurea, che 
tuttavia non appare sufficiente a corroborare un effetto negativo della temperatura. Sul 
risultato del GLM, pesa senz’altro il picco del 92% di germinazione a 25/15°C al buio, poco 
chiaro nel contesto delle altre percentuali al buio, ma sicuramente di centrale importanza 
nella valutazione di un eventuale effetto della temperatura su S. litoralis. Quest’incoerenza 
nelle preferenze di temperatura tra la condizione alla luce e quella al buio, testimoniata 
anche dal significativo effetto dell’interazione tra luce e temperatura, potrebbe essere dovuta 
a un adattamento all’ambiente dunale non ancora completo, in cui permangono 
comportamenti di germinazione residuali propri di S. virgaurea. È anche possibile che 
rappresenti due diverse strategie di colonizzazione spaziale e temporale della spiaggia: a 
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temperature invernali in ambienti dunali più esposti alla luce e a temperature tardo-
primaverili nel retroduna ombreggiato dai ginepri (tab. 35). 
Pur non essendo possibile formulare un’ipotesi per spiegare questi risultati che non sia 
speculativa, possiamo sicuramente affermare che S. litoralis non mostra un’univocità nella 
sua risposta adattativa all’ambiente. La germinabilità superiore alla luce e a temperature 
alternate la rende non molto adattata agli ambienti dunali che risentono maggiormente 
dell’azione del vento, come l’agropireto o l’ammofileto, ma la capacità di germinare al buio, 
sebbene non altissima rispetto a quella alla luce, indica un certo grado di adattamento che la 
rende ben distinta da S. virgaurea, anche se quest’ultima dimostra con Tre Potenze di essere 
potenzialmente capace di acquisire questa capacità in base all’habitat in cui si ritrova, 
potenzialità che le avrebbe permesso di originare più di un ecotipo psammofilo. L’assenza 
di significatività del fattore temperatura potrebbe essere testimone di un passaggio graduale 
da un habitat forestale (effetto positivo) a uno dunale (effetto negativo) e le due curve di 
germinazione alla luce e al buio, tendenzialmente opposte, documentano in ogni caso un 
comportamento germinativo non ancora stabilizzatosi. 
Ai fini sistematici, questi risultati sarebbero compatibili con un evento speciativo di 
differenziazione da S. virgaurea già intrapreso, ma non ancora completato, coincidente dal 
punto di vista tassonomico con la classificazione a rango sottospecifico di S. litoralis. 
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Lo stato specifico di S. litoralis è stato dibattuto quasi fin dalla sua descrizione, ma di rado 
qualche autore si è cimentato in un confronto di tipo sperimentale con S. virgaurea. Tra 
questi, Garbari & Cecchi (2000), hanno ribadito la distanza, fisica e filogenetica, tra le due 
entità, apprezzabile, secondo loro, dal punto di vista ecologico, morfologico, geografico, 
fenologico e cariologico. 
Questo studio non ha tuttavia confermato le grandi differenze a livello di cariotipo 
evidenziate dai due autori, che si esaurirebbero in una lieve differenza nel grado di 
asimmetria intracromosomica. Nessuna delle tecniche di citogenetica molecolare rileva 
ulteriori differenze e i risultati della citometria a flusso, anzi, così come quelli molecolari, 
suggerirebbero che S. litoralis rientri all’interno della variabilità intraspecifica di S. 
virgaurea. 
Le reali differenze attualmente riconosciute tra le due entità sarebbero dunque da ascriversi 
alla sola sfera ecologica, come confermano anche le strategie CSR calcolate per le quattro 
popolazioni. Il confronto tra i caratteri funzionali fogliari di S. litoralis e quelli rilevati in 
altre specie psammofile suggerirebbero, comunque, come il livello di adattamento di questa 
entità all’habitat dunale non sia perfetto. I risultati derivati dallo studio della germinazione, 
inoltre, mettono in luce come S. litoralis presenti un pattern abbastanza diverso da quello di 
S. virgaurea ma che dipinge un quadro non ancora delineato in modo univoco, a suggerire 
una divergenza ecologica non ancora completa. 
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Ai dati attuali, S. litoralis sarebbe dunque da considerarsi sottospecie ecologica di S. 
virgaurea, con il nome di Solidago virgaurea L. subsp. litoralis (Savi) Briq. & Cavill. 
Va comunque ricordato che una seria revisione delle entità europee, che utilizzi gli stessi 
parametri di valutazione, è assolutamente necessaria per la corretta interpretazione di casi 
più specifici come quello qui presentato. 
Benché più difficile, sarebbe inoltre importante ampliare il punto di vista e cercare una 
definizione di specie uniforme almeno a livello generico. Nesom (1993), per esempio, fa 
notare come molte delle forme eurasiatiche che vengono correntemente ascritte al 
polimorfismo della sola S. virgaurea sarebbero non solo classificate come specie a sé, ma 
addirittura posizionate in sottosezioni differenti, se fossero trattate dagli stessi sistematici 
che si occupano delle specie americane. In effetti, sebbene il Nord America rappresenti il 
centro di origine del genere, è un po’ strano che contenga un numero di specie dieci volte 
maggiore di quello di un continente due volte più esteso come l’Eurasia. Fenomeni di 
ibridazione anche intersezionale sono inoltre molto frequenti nelle aree di sovrapposizione 
tra gli areali di due specie (Nesom, 1994b e riferimenti ivi citati). Se a questo aggiungiamo 
che, finora, nessun marcatore ad alta variabilità è riuscito a ricostruire una filogenesi del 
genere senza politomie (Schlaepfer, 2008; Brouillet et al., 2009; Laureto & Barkman, 2011), 
viene il sospetto che, se in Europa c’è la tendenza a raggruppare entità diverse sotto lo 
stesso nome specifico (“lumping”), in America ci sia quella a separarle in modo netto 
(“splitting”). 
 
Un ulteriore aspetto da indagare con studi futuri è quello dell’eventuale interfecondità tra i 
due taxa. Anche se in campo botanico la definizione biologica di specie non ha lo stesso 
valore che in campo zoologico, la sua applicazione nel caso specifico contribuirebbe 
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comunque a fornire un quadro più completo sui legami tra queste due entità. Inoltre, se un 
risultato di interfecondità non sarebbe di per sé sufficiente a provare la conspecificità delle 
due forme, un’assenza di interfecondità basterebbe a considerarle due specie diverse a causa 
della barriera genetica esistente tra le due. 
Le premesse non sono tuttavia favorevoli. Sono infatti noti molti casi di ibridazione 
spontanea a livello interspecifico ed intersezionale (Nesom, 1994b e riferimenti bibliografici 
ivi citati), tra cui ricordiamo Solidago ×niederederi Khek, un ibrido spontaneo tra S. 
virgaurea e l’introdotta invasiva S. canadensis (Solidago subsect. Triplinerviae secondo 
Semple & Cook, 2006), segnalata per 7 Paesi europei (Pliszko, 2013). È addirittura nota 
l’esistenza di un presunto ibrido intergenerico con prole fertile chiamato ×Solidaster 
Wehrhahn (Nesom, 1993). Conseguentemente, considerati i risultati generali di questa tesi, 
che vedono S. litoralis quantomeno come un’entità molto vicina a S. virgaurea, sarebbe 
poco probabile, oltre che sorprendente, che si dimostrassero non interfertili. 
Sarebbe utile anche cercare di valutare la reale distanza spaziale tra le popolazioni di S. 
litoralis e quelle di S. virgaurea e condurre uno studio mirato sull’ecologia ed etologia degli 
insetti che impollinano queste entità, per cercare di capire se, a prescindere dall’interfertilità 
potenziale, esista un effettivo scambio genico, anche se occasionale, tra le due. 
Ancor più interessante nell’ambito del polimorfismo di S. virgaurea sarebbe riproporre 
studi di common garden “alla Turesson”, non tralasciando le misurazioni e le analisi 
statistiche nel valutare se, come e quanto alcuni caratteri morfologici si modifichino quando 
lo stesso individuo o la sua progenie si trova in un habitat differente. 
Infine, come più volte ribadito, è auspicabile che l’impiego dei marcatori microsatellitari 
identificati da Beck et al. (2014) porti a una maggior risoluzione dei limiti specifici 
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all’interno del genere su cui basare un eventuale futuro studio di comparazione molecolare 
tra S. litoralis e S. virgaurea. 
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